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La  migration  est  définie  en  biologie  du  comportement  comme  le  déplacement  périodique  d'un  
groupe  d'individus  entre  deux  zones  distinctes.  Elle  constitue  une  adaptation  aux  fluctuations  
environnementales   qui   peuvent   se   produire   à   plusieurs   échelles   de   temps.   L'expression   des  
programmes   génétiques gouvernant la migration peut être   régulée   par   la   plasticité  
comportementale   d'un   individu   confronté   à   un   environnement   changeant,   ce   dernier  
contribuant   à   l'évolution   des   stratégies   migratoires.   Ici,   nous   étudions   l'influence   des  
conditions   de   vent   local   sur   les   trajets   migratoires   d'un   oiseau   pélagique,   le   Puffin   cendré  
atlantique (Calonectris diomedea borealis). Cet oiseau niche sur des îles   rocheuses   de  
l'Atlantique  Nord  et  migre  à  partir  de  septembre  vers  des  sites  d'hivernage  répartis  dans  tout  
l'Atlantique.  Certains   individus  sont  fidèles  au  même  site  d'hivernage  d'une  année  sur  l'autre  
tandis   que   d'autres   visitent   de  manière   alternative   des   sites   distants   de   plusieurs  milliers   de  
kilomètres,  indépendamment  des  caractéristiques  océanographiques  des  sites  et  des  paramètres  
individuels  des   individus.  Nos  résultats  suggèrent   l’existence  d’une   influence  des  conditions  
locales   de   vent   sur   les   déplacements   des   Puffins   cendrés   à   deux   moments   critiques   de   la  
migration:  le  départ  de  la  colonie  au  début  de  la  migration  automnale  et  l'arrivée  des  individus  
dans   une   zone   météorologiquement   instable   de   l'Atlantique   Sud.   La   variabilité   observée  
pourrait être une manifestation de la   plasticité   comportementale   des   Puffins   cendrés,   qui  
intègrent  à  la  fois  les  conditions  locales  de  vent  dans  leurs  déplacements  (en  privilégiant  des  
vents  arrière)  et  la  qualité  relative  des  différents  sites  d'hivernage  (en  termes  d'exposition  à  des  
régimes  de  vents  propices  au  retour  à  la  colonie). 
Mots-clefs :   migration,   plasticité   comportementale,   statistiques   circulaires,   déplacements  




In behavioural studies, migration is defined as the periodic displacement of a group of 
individuals between two distinct areas. It allows the migrants to be adapted to their fluctuant 
environment at different time scales. The expression of the endogenous genetic programs that 
drive migration can be regulated by behavioural plasticity when an individual faces rapid 
changes of environmental factors, these acting in the evolution of migratory strategies. Here, 
we study the influence of local surface winds on the transoceanic migration of a pelagic bird, 
the  atlantic  Cory’s  Shearwater  (Calonectris diomedea borealis). This species breeds on rocky 
islands in the North-eastern Atlantic Ocean during summer, then migrates in September 
towards wintering grounds that are distributed in the Atlantic. Some individuals show high 
fidelity to the same wintering ground in successive years whereas others shift between 
hemispheres and across ocean basins. This behaviour has not been explained by individual 
parameters (such as weight, age or reproductive status), nor by the oceanographic parameters 
of the wintering grounds (sea-surface temperature and productivity). Our results suggest that 
local  wind  conditions  influence  the  orientation  of  Cory’s  Shearwaters  at  two  critical moments 
in their migration: the departure from the colony and the crossing of a meteorologically 
unstable region in the southern Atlantic Ocean. The observed variability could be considered 
as behavioural plasticity shown by the migrating birds, who adapt their displacement by 
integrating both local wind conditions and the relative quality of wintering grounds. 
Key words : migration, behavioral plasticity, circular statistics, pelagic displacements, wind, 





La plupart des êtres  vivants  sont  exposés  à  des  conditions  environnementales  sous  l'influence  
continue   de   deux   cycles   géophysiques:   les   périodicités   diurne   et   annuelle,   révélées  
respectivement par l'alternance du jour et de la nuit et par la succession des saisons.   Une  
réponse   commune   à   ces   différentes   périodicités   est   la   migration,   définie   par   Baker   (1978)  
comme   «l'acte   de   se   déplacer   d'une   unité   spatiale   à   une   autre».   Plus   particulièrement,   en  
biologie  du  comportement,  on  définit  la  migration  comme  étant  le  phénomène  périodique  (i.e.  
qui se   répète   identique   à   lui-même   au   bout   d'un   certain   temps)   au   cours   duquel   un   groupe  
d’individus  se  déplace  entre  deux  régions  distinctes.  Par  exemple,  le  plancton  entreprend  une  
migration  nycthémérale  entre  les  eaux  profondes  et  les  eaux  superficielles  des  océans.  D'autres  
organismes,  à  l'instar  des  vertébrés,  peuvent  effectuer  des  migrations  annuelles  entre  des  zones  
que   l’on   peut   désigner   comme   leurs   «   quartiers   d’été   et   d'hiver ».   Ce   schéma   de   visites  
alternatives   entre   différentes   régions   permet   notamment   aux   individus   d’exploiter   au  mieux  
les ressources de leur environnement. Classiquement, les migrateurs annuels font face au 
changement saisonnier des conditions environnementales de leur milieu de   vie   en   se  
déplaçant,  ce  qui  leur  permet  de  jouir  d'un  « été  perpétuel »  ou  du  moins  de  conditions  moins  
défavorables  d'un  point  de  vue  climatique  et  alimentaire.  La  migration  a  évolué  dans presque 
tous les groupes d'êtres  vivants,  des  bactéries  aux  vertébrés.  Chez  ces  derniers,  des  migrations  
saisonnières   à   longue   distance   sont   effectuées   chez   toutes   les   classes.   Les   oiseaux,   plus  
particulièrement,  ont  conquis  presque  toutes  les  régions  de  la  terre,  et  leurs  voies  de  migration  
parcourent quasi   intégralement   la   surface  de la Terre. Dans les cas extrêmes,   les  migrateurs  
couvrent  des  distances  équivalentes  à  la  circonférence  de  la  planète  à  travers  océans,  déserts  et  
chaînes  montagneuses.  De  nombreuses   adaptations   spécifiques  ont   évolué  pour  permettre   la  
migration.  En  effet,   les   changements   rapides   et   continus  de   l'environnement   constituent  une  
contrainte   majeure   pour   les   espèces   migratrices.   Ainsi,   les   migrateurs   à   longue   distance  
doivent être   adaptés   non   seulement   à   la   topographie   des   régions   traversées,  mais   aussi   aux  
variations  des  conditions  météorologiques  rencontrées  (Alerstam  1991;;  Richardson  1991). 
Les   études   menées   sur   un   certain   nombre   d'espèces   d'oiseaux   migrateurs,   en   particulier   la  
Fauvette   à   tête noire (Sylvia atricapilla), ont   montré   que   les   principaux   prérequis   à la 
migration sont sous contrôle   génétique   direct   (Helbig   1991   in   Berthold   2002).   Il   s'agit   par  
exemple du Zugunruhe (signal   physiologique   déclenchant   l'anxiété   migratoire   en   début   de  
migration, se  traduisant  par  un  état  d'excitation),  de  la  durée  de  la  période  de  migration,  de  la  
direction   à   suivre   pendant   la   migration,   de   la   distance   à   parcourir   par   les   migrateurs  
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inexpérimentés  au  cours  de  leur  premier  voyage,  ou  encore  de  la  condition physiologique des 
migrateurs   avant   le   départ.   Ce   contrôle   génétique   a   été   démontré   en   croisant   différentes  
populations  de  Fauvettes  à  tête  noire,  caractérisées  par  des  distances  et  directions  de  migration  
différentes  et  manifestant  différents niveaux de Zugunruhe. Les  hybrides  de  la  génération  F1  
ont  manifesté  un  phénotype  comportemental  de  migration  intermédiaire   (dans  la  direction  et  
dans  la  distance),  montrant  que  les  programmes  endogènes  du  parcours  migratoire  sont  innés  
et   héréditaires,   spécifiques   à   une   population   chez   cette   espèce   et   probablement   beaucoup  
d'autres (Berthold 1988, 1999 in Berthold 2002). Les adaptations   aux   conditions  
topographiques   des   régions   traversées   sont   souvent   développées   au   cours   de   l'évolution   des  
stratégies  migratoires,  se  traduisant  par  des  programmes  directionnels  ancrés  dans  les  gènes.  
Ces   derniers   sont   exprimés   sous   la   forme   d'une   gamme   de   directions   que   l'individu   suivra  
instinctivement   pour   compléter   sa   migration.   González-Solís   et collaborateurs (2009) ont  
analysé   les   trajectoires   de   trois   espèces   de   migrateurs   transocéaniques   (Puffinus   puffinus, 
Calonectris diomedea et Calonectris edwardsii), montrant que les voies migratoires reliant la 
colonie aux sites d'hivernage ne sont pas  nécessairement  les  plus  courtes.  Ils  suggèrent  que  ces  
migrateurs  empruntent  des  couloirs  migratoires  pour  contourner  les  zones  à  faible  productivité  
peu  propices  au  ravitaillement  ou  des  patrons  de  vents  défavorables,  constituant  des  barrières  
écologiques au même   titre  qu'un  désert  ou  une  montagne.  Cependant,   le   succès  évolutif  des  
programmes   génétiques   gouvernant   la   migration   dépend   largement   des   conditions  
environnementales   changeantes   affectant   les   oiseaux.   L’expression   des   gènes   d’un   individu 
peut être   influencée   par   son   environnement   et   son   histoire   individuelle,   au   travers  
d’expériences   acquises   où   le   comportement individuel joue un rôle   principal.   En   effet,   les  
programmes   endogènes   peuvent   être   modifiés/corrigés/enrichis   par   une   série   de   processus  
cognitifs   et   par   plasticité   comportementale.   L'existence   d'une   plasticité   comportementale  
permet  la  persistance  de  populations  en  conditions  sub-optimales  jusqu'au  retour  de  conditions  
plus   favorables.   L’importance   de   l’expérience   acquise dans le comportement de migration 
peut être   illustrée   par   le   cas   des   étourneaux   (Sturnus   vulgaris), capables   de   corriger   un  
déplacement   artificiel   de   leur   route   de   migration   en   modifiant   leur   trajectoire,   mais  
uniquement  s’ils  ont  déjà  accompli une migration (Perdeck  1958  in  Berthold  2002).  En  effet,  
lors  de   leur  première  migration,   les   individus   inexpérimentés  appliquent   leur  programme   de  
migration  hérité  de  façon  rigide  et  ne  sont  pas  capables  de  compenser  le  déplacement  subi. 
Afin de comprendre   l'adaptation   des   espèces   migratrices   aux   changements   rapides   de  
l'environnement, il est   nécessaire   de   mieux   connaître   le   phénomène   de   plasticité  
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comportementale dans le cas des migrations (Pulido  2007;;  Grémillet  et  Boulinier  2009).  Dans  
cette   optique,   l'étude  de   la   fidélité   aux   sites   d'hivernage   d'espèces   terrestres   a   fait   l'objet   de  
nombreuses   publications,   contrairement   aux   espèces   marines   qui   ne   rassemblent   qu'une  
poignée   d'études   (Calambokidis   et   al.   2001;;   Phillips   et   al.   2005;;   Broderick   et   al.   2007;;  
Jorgensen  et  al.  2010).  Parmi  ces  dernières,  celle  de  Dias  et  collaborateurs  (2010)  porte  sur  la  
sous espèce   de   Puffin   cendré   Calonectris diomedea borealis, oiseau   marin   pélagique  
appartenant   à   l'ordre   des   Procellariiformes.   Plusieurs   dizaines   d'individus   ont   été   suivis   de  
2006  à  2009,  tout  au  long  de  leurs  migrations  depuis  leur  zone  de  reproduction  jusqu'à  leurs  
sites  d'hivernage.  Cette   étude  a  mis   en   évidence   l'existence  de   six   sites  d’hivernage   répartis  
dans   les   deux   hémisphères   et   une   flexibilité   comportementale   chez   des   individus   suivis  
pendant   plusieurs   années.   Ainsi,   certains   oiseaux   restent   toujours   fidèles   aux   mêmes   sites  
d'hivernage,   tandis   que   d'autres   alternent   les   sites   visités   d'une   année   sur   l'autre.   Les  
paramètres individuels des individus (âge,   taille,   poids...)   et   les   paramètres   des   sites  
d’hivernage   (productivité,   température   superficielle)   ne   permettant   pas   d’expliquer   la  
variabilité  observée,  la  question  reste  donc  entière  quant  à  son  origine.  Doit-on  considérer  une  
origine  génétique  aux  différents  types  de  migration  manifestés  par  les  Puffins  ou  reste-t-il  un  
autre  facteur  environnemental  à  explorer,  par  exemple  de  nature  météorologique  ? 
Le   but   de   cette   étude   est   d'analyser   la   possible   flexibilité   comportementale   développée   par  
Calonectris diomedea borealis en  relation  avec  les  conditions  de  vent  rencontrées  au  cours  de  
leur migration. En effet, parmi les principaux facteurs environnementaux pouvant influencer 
la migration des Puffins  cendrés  et  plus  généralement  des  oiseaux  marins,  le  vent  n’a  pas  été  
pris  en  compte  dans   l'étude  de  Dias   et   collaborateurs   (2010).  Pourtant,   les  Procellariiformes  
sont  caractérisés  par  un  mode  de  déplacement  en  vol  plané  exploitant   l’énergie  des  vents  de  
surface,  afin  d’accomplir  leurs  longues  migrations  transocéaniques  (Wilson  1975;;  Pennycuick  
1982;;  Alerstam  et  al.  1993).  Cette  dépendance  aux  conditions   locales  de  vent  pourrait  peut-
être   expliquer   la   variabilité   observée   au   niveau   de   la   fréquentation   des   sites   d’hivernage,  
comme  suggéré  par  Felicisimo  et  collaborateurs  (2008).  En  effet,  les  contraintes  imposées  par  
les   conditions   locales   de   vent   sont   le   reflet   de   phénomènes  météorologiques   à   l'échelle   des  







PREMIERE PARTIE - ETUDE BIBLIOGRAPHIQUE : ADAPTATION DES 
PROCELLARIIFORMES AUX DEPLACEMENTS EN MILIEU PELAGIQUE 
 
La première étape de cette étude vise à présenter les différentes adaptations des 
Procellariiformes à la vie en milieu pélagique, en particulier lors de leurs déplacements. 
Plusieurs facteurs environnementaux sont en effets impliqués dans la ségrégation des 
Procellariiformes au cours des saisons et au travers des océans : les individus sont 
régulièrement   contraints   à   se   déplacer   d’une   région   à   l’autre   afin   d’optimiser   les facteurs 
environnemetaux auxquels ils sont exposés. Après avoir brièvement présenté ces différents 
facteurs, nous aborderons les adaptations morphologiques des Procellarriformes aux 
déplacements en milieu pélagique, ainsi que leurs adaptations locomotrices aux échelles de 
l’individu  et  des  migrations. 
 
INTRODUCTION :  SÉGRÉGATION  SPATIO-TEMPORELLE DES 
PROCELLARIIFORMES 
Bourne (1963) souligne que   la   mer   est,   après   l'atmosphère,   le   plus   vieux   et   le   plus   vaste  
habitat disponible aux êtres  vivants.  A  cause  des  contraintes  de  ce  milieu,  la  diversité  marine  
reste   relativement   réduite   par   rapport   au   milieu   terrestre   :   on   compte   environ   250   espèces  
d'oiseaux  marins  contre  8500  sur  terre.  Les  Procellariiformes,  ou  pétrels,  représentent  une  part  
importante  de  ce  biotope  marin,  tant  en  termes  d'espèces  que  d'individus. 
La répartition  des  pétrels  en  mer  dépend  de  la  localisation  de  leurs  lieux  de  reproduction,   la  
distribution  et  les  caractéristiques  des  habitats,  la  disponibilité  en  ressources  alimentaires  et  le  
statut   reproductif   de   l'individu   (reproducteur,   non-reproducteur   ou   juvénile).   [Liste de ces 
facteurs en Annexe 1]. Les travaux de Ainley  et  al.  (1984,  1994)  montrent  que  la  distribution  
des  pétrels  est  liée  aux  caractéristiques  physiques  de  l'habitat  et  à  l'abondance  de  proies  plutôt  
qu'à  des   choix   individuels.  Les   exemples   les  plus  probants  du   lien   entre   les   caractéristiques  
des habitats  et  la  distribution  des  pétrels  sont  fournis  par  les  albatros,  dont  la  locomotion  est  
dépendante  du  vent  et  qui  restent  posés  sur  la  surface  de  l'eau  lors  d'accalmies,  dans  l'attente  
d'une brise favorable. 
La saison exerce une influence majeure sur  la  répartition  des  pétrels  par  le  biais  de  la  variation  
des   facteurs  environnementaux.  Par  exemple,   la  descente  hivernale  du  zooplancton  en  haute  
mer   sous   les   hautes   latitudes   y   réduit   l'abondance   de   ressources   alimentaires   et   beaucoup  
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d'espèces  migrent  en  conséquence.  Le  passage  d'un  hémisphère  à  l'autre  permet  aux  migrants  
de  profiter  de   l'été  perpétuel.   Ils   se  nourrissent  des  pics  de   ressources   alimentaires   estivales  
lors   de   la   nidification   dans   leurs   colonies   de   l'hémisphère   nord   et   se   concentrent   dans  
l'hémisphère  opposé  après  la  reproduction,  où  les  zones  de  remontée  d’eaux  froides  depuis  les  
profondeurs (plus communément désignées par le terme anglais d' « upwelling ») fournissent 
assez de nourriture pour le grand nombre d'individus,  sans  compétition  interspécifique. 
Les   déplacements   réguliers   saisonniers   d'une   population   entre   la   colonie   (zone   de  
reproduction)  et   les  zones  d'hivernage  sont  communs  parmi  des  pétrels   [Exemple  des   routes  
migratoires  trans-équatoriales  des  pétrels en Annexe 2]. Dans de nombreux cas, les migrants  
désertent   totalement   leurs   îlots   de   nidification   après   la   reproduction,   mais   les   modalités  
complètes  de  la  migration  ne  sont  connues  que  pour  un  petit  nombre  d'espèces  (Brooke, 2004). 
L'étude  de  ces  périples  est  l'occasion  d'observer  la  formidable  adaptation  des  pétrels  au  milieu  
pélagique.   Certaines   espèces   parcourent   plusieurs   milliers   de   kilomètres   par   hiver   pour  
compléter   le  cycle  migratoire.  Des  vols  autour  du  monde  en  46   jours  et  des  vitesses  de  127  
km/h  maintenues  pendant  8h  ont  été  observés  chez   les  albatros   (Jouventin  et  Weimerskirch,  
1990). Les  évolutions  aériennes  des  pétrels  reflètent  ainsi   la  spécialisation  de  ces  oiseaux  au  
milieu   océanique   ouvert.   Nous   traiterons   ici   les   adaptations   des   pétrels   au   vol   en   milieu  




I. ADAPTATIONS MORPHOLOGIQUES DES PROCELLARIIFORMES 
À  l'exception  des  pétrels  plongeurs,  qui  semblent se nourrir dans les eaux côtières   lors  de  la  
nidification,  les  pétrels  se  nourrissent  en  milieu  pélagique.  Ils  peuvent  voyager  des  milliers  de  
kilomètres  depuis   leurs  colonies  vers  des  zones  riches  en  alimentation  et  peuvent  prospecter  
de grandes surfaces  à  la  recherche  de  ressources  éparpillées  et  mobiles. 
 
A.  «  Une  machine  à  prospecter  » 
La   capacité   des   pétrels   à   exploiter   ces   ressources   est   aidée   par   une   série   de   dispositifs  
économiseurs  d'énergie  (Brooke,  2004  ;;  Warham,  1996).  Premièrement,  la  température  de  leur  
corps   est   plus   basse   que   celle   de   la   plupart   des   autres   oiseaux,   avec   une  moyenne   de   38°C  
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(contre  41°C  pour  les  oiseaux  en  général).  De  plus,  la  hausse  de  température  en  vol  n'excède  
pas   1°C   chez   certaines   espèces.   Ainsi,   moins   d'énergie   est   nécessaire   pour   maintenir   la  
température  normale  du  corps  et  moins  de  chaleur  est  perdue.  Deuxièmement,  les  pétrels  ont  
une  grande  capacité  à  fixer  la  graisse  sous-cutanée,  cette  dernière  pouvant  être  utilisée  lorsque  
la nourriture  est  un  facteur  limitant.  Les  réserves  de  graisse  sous-cutanée  contribuent  aussi  à  
l'isolation  et   donc  à   la   réduction  des  pertes  de   chaleur.  En  conséquence,   les  pétrels   peuvent  
jeûner  pendant  de  longues  périodes,  ce  qui  les  aide  à  nidifier  loin  de  leur  source  de  nourriture  
principale  si  nécessaire,  et  de  parcourir  des  mers  où  la  ressource  alimentaire  est  peu  fiable  et  
parcellaire,   et   où   les   longues   périodes   entre   les   repas   sont   inévitables.   Troisièmement,   la  
plupart   des   espèces   économisent   leur   énergie   en   vol   par   des   stratégies   de   déplacement  
optimisées  dans  un  milieu  venteux,  ce  qui  leur  permet  de  parcourir  de  très  grandes  distances  à  
moindre coût,  que  ce  soit  lors  de  déplacements  alimentaires  ou  migratoires.  C'est  l'adaptation  
au  vol,  caractéristique  la  plus  remarquable  de  ces  oiseaux,  qui  sera  traitée  dorénavant. 
 
B. Muscles du vol et verrou alaire 
En  raison  de  leur  morphologie,  caractérisée  par  de  longues  ailes  étroites  et  un  poids  corporel  
important, un vol battu soutenu  serait  énergétiquement  impossible  aux  albatros  (Weimerskirch  
et  al.,  2000).  Les  grands  pétrels  en  général  ont  des  ailes   très  cambrées  qui  comprennent  des  
ossifications  tendineuses  et  un  «  verrou  alaire  »  pour  résister  à  de  fortes  contraintes.  Le  verrou  
est  une  structure  qui  permet  de  bloquer  l'aile  lorsqu'elle  est  complètement  déployée,  assurant  
le  maintien  de  cette  position  sans  travail  musculaire  et  une  résistance  mécanique  au  vent.  Il  se  
situe  au  niveau  du  coude  chez  plusieurs  espèces  de  grands  pétrels  et  est  formé  par  le  tendon  en  
éventail   de   la   section   superficielle   du   muscle   pectoral   (Hector,   1895   ;;   Yudin,   1957   ;;  
Pennycuick,   1982).   Forbes   a   représenté   dès   1882   les   principaux   muscles   et   tendons   de   la  
région  pectorale,  de  l'épaule  et  du  coude  chez  différentes  espèces  de  pétrel.  La  conformation  
musculaire   décrite   est   particulière   aux   pétrels   et   leur   permet   une   grande   résistance   et   une  
endurance  inégalée  (voir  Annexe  3). 
 
C. Taille corporelle 
Les Procellariiformes couvrent une   large   gamme   de   taille   corporelle,   du   plus   petit   Pétrel  
Tempête Halocyptena microsoma (envergure=32   cm,   poids   corporel=19,5   g)   à   l'Albatros  
Royal (envergure=300 cm, poids corporel=8700 g. Brooke, 2004). C'est la gamme la plus 
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large de tous les ordres d'oiseaux.  Murphy  (1936)  fait  remarquer  que  les  mensurations  et   les  
styles   variés   de   vol   des   Procellariiformes   fournissent   un   bel   exemple   de   rayonnement  
adaptatif.  Dans  un  environnement   relativement  uniforme  comme  la  surface  de   la  mer  et  une  
fois   amorcée   la   distinction   de   différents   types   d'ailes   par   la   sélection,   les   relations   des  
individus   aux   ressources   alimentaires   et   aux   prédateurs   accélèrent   rapidement   les   tendances  
vers  une  plus  grande  diversification.  Chez  les  homéothermes  comme  dans  le  cas  des  oiseaux,  
la   taille  minimale  est   limitée  par   les  problèmes  de  rétention  de  chaleur,  alors  que   les   limites  
supérieures  sont  généralement  fixées  par  l'envergure  maximale  capable  de  supporter  le  vol. 
 
D. Tubes nasaux 
Von Mangold (1948) et Cone (1964)  ont  suggéré  que  les  tubes  nasaux  des  Procellariiformes  
(dont l'ancien nom latin est « Tubinares »),   de   par   leur   similitude   avec   des   tubes   de   Pitot,  
pourraient   les   renseigner   sur   les   évolutions   continues   de   la   pression   de   l'air   et   donc   sur   les  
variations   locales   de   vitesse   du   vent.   Ces   oiseaux   «   tubinaires   »   auraient   donc   la   capacité  
sensorielle  de  profiter  de  l'énergie  des  rafales  au  gré  des  crêtes  des  vagues,  qui  constitue  une  
source  illimitée  d'énergie  là  où  les  vents  créent   les  conditions   idéales  pour  les  techniques  de  
vol   présentées   dans   le   chapitre   suivant.   Parallèlement   à   cela,   un   nombre   croissant   d'études  
montre  l'importance  de  l'odorat  pour  l'orientation  et  le  repérage  des  zones  d'affouragement  en  
pleine mer (Nevitt, 2000, 2008) et  du  nid  à  la  colonie  (Bonadonna  et  Bretagnolle,  2002). 
 
 
II.  ADAPTATIONS  LOCOMOTRICES  A  L'ÉCHELLE  LOCALE 
En   mer,   les   pétrels   de   grande   taille   utilisent   pour   la   plupart   les   techniques   de « planage 
dynamique » et « planage de pente » (plus communément qualifiées selon les termes anglais « 
dynamic soaring » et « slope soaring »),   dont   ils   sont   les   seuls   pratiquants,   dans   des  
proportions  différentes   selon   les  espèces.  L'extraction  de   l'énergie  du  vent   les   fait   glisser  de  
manière   très   efficace,   permettant   aux   oiseaux  de   prospecter   de   vastes   zones   sans   avoir   à   se  
poser.   Les   évolutions   aériennes   caractéristiques   des   albatros   ont   encouragé   de   nombreuses  
études  des  forces  exploitées  par  ces  animaux  pour  produire  une  locomotion  apparemment  sans  
effort (modèles   théoriques   de   Magnan   (1922)   et   Idrac   (1924),   simulations   de   Pennycuick  
(1982), Alerstam et al. (1993) et Sachs (1993)). 
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A.  Energie  cinétique  et  altitude 
Un   oiseau   se   déplaçant   rapidement   peut   convertir   son   excès   d'énergie   cinétique   en   énergie  
potentielle  en  s'élevant.  L'objectif  du  «  soaring  »  est  au  contraire  de  maintenir  ou  d'augmenter  
l'altitude  sans  perdre  de  vitesse,  ou  encore  de  gagner  de  la  vitesse  sans  perdre  d'altitude.  Les  
énergies  cinétique  et potentielle sont inter-convertibles,  et  constituent  ensemble  l'énergie  totale 
ou mécanique.  Ceci  n'est  valable  que  si  l'énergie  cinétique  est  définie selon la formule : Ec = 
mv2/2,  avec  m  =  la  masse  de  l'oiseau  et  v  =  sa  vitesse  dans  le  référentiel  aérien  (Pennycuick,  
2002). 
 
B. Types de vol 
Pennycuick   (1982)  considère   trois   types  de  vol   chez   les  Procellariidés   :   le  vol  plané,   le  vol  
battu  (impliquant  des  battements  d'ailes)  et  un  type  intermédiaire.  Ainsi,  alors  que  les  albatros  
se   déplacent   essentiellement   en   planant,   la   plupart   des   pétrels   utilise   un   style   intermédiaire  
composé  de  «  dynamic  »  et  «  slope-soaring  »  entrecoupé  de  battements  d'ailes  pour  maintenir  
l'élan  ou  de  changer  de  direction. 
 
i. « Dynamic soaring » 
Les  évolutions  cycliques  des  albatros  et  des  autres  grands  pétrels  ont  été  décrites  en  premier  
par   Baines   (1889)   et   Hutton   (1903).   Ces   premiers   auteurs   admiraient   la   manière   dont   les  
oiseaux  semblaient  profiter  du  vent  en  «  grimpant  au  vent  »  (i.e.  s'élevant  en  allant  contre  le  
vent), et consacrer l'énergie  potentielle  ainsi  stockée  à  une  descente  «  sous  le  vent  »  (i.e.  vent  
arrière).   Le   cycle   de   vol   entier   est   constitué   de   segments   de   trajectoire   courbe   qui   sont  
continuellement   répétés   à  proximité  de   la   surface  de   l'eau.  Les  oiseaux  ne  volent   jamais   en  
ligne   droite   et   sont   confinés   à   une   région   de   basse   altitude.  Chaque   cycle   est   généralement  
partitionné  en  quatre  phases  :  (1)  une  ascension  au  vent,  (2)  la  courbe  supérieure  de  transition  
horizontale de direction (au vent–sous le vent),  (3)  une  descente  sous  le  vent  et  (4)  une  courbe  
inférieure  de  transition  horizontale  de  direction  (sous  le  vent–au  vent).  La  durée  d'un  cycle  est  
de  l'ordre  de  15  secondes  et   la  région  d'altitude  s'étend  d'environ  0  à  15  mètres.  Ce  cycle  de  
vol est   répété   tout   au   long   de   la   progression   de   l'oiseau   et   est   considéré   comme   la   clé  
d'extraction  de  l'énergie  du  vent  (Annexe 4). Afin d’estimer  les  distances  linéaires  parcourues  
par ce mode de vol en zigzag, des corrections doivent être   apportées   aux   mesures   des  
distances  de  départ  et  d'arrivée  (Pennycuick,  1982  ;;  Alerstam  et  al.,  1993). 
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ii. « Slope soaring » 
Le  phénomène  de   «   slope   soaring   »   se   réfère   à   la   poussée   reçue par les oiseaux grâce   à   la  
déviation  du  vent  vers  le  haut  le  long  des  flancs  des  vagues.  Il  a  été  jugé  par  Magnan  (1925)  
comme   le   mode   de   vol   majeur   pour   les   albatros   planant   en   vol   glissé   près   des   crêtes   des  
vagues,   jugement   par   la   suite   confirmé   par   Wilson   (1975)   et   Pennycuick   (1982).   Ce  
phénomène  est  habituel  avec  les  grands  pétrels  lorsque  les  vagues  sont  assez  grandes  pour  le  
permettre.  Les  plus  petites  espèces  semblent  également  gagner  de  l'énergie  en  volant   le  long  
des pentes sous le vent, et en utilisant l'augmentation soudaine de la vitesse de l'air au niveau 
des crêtes pour gagner de la hauteur avant de replonger et poursuivre silencieusement leur 
glisse. Pennycuick (1982) a suivi la progression d'un individu de Diomedea exulans dans des 
conditions presque sans vent, mais avec une houle de 3 m d'amplitude et une longueur d'onde 
de 100   m.   Comme   les   vagues   se   déplaçaient,   l'oiseau   évoluait   le   long   de   leur   face   en  
exploitant  les  mouvements  d'air  créés  par  l'ondulation  et  atteignait  des  vitesses  d'environ  8  m/s 
sans battre des ailes. Les techniques de « dynamic soaring » et « slope soaring   »   sont  
généralement  combinées,  les  modalités  précises  de  cette  combinaison  dépendant  sans  doute  de  
la force du vent, de la hauteur des vagues et des directions du vent, de la houle et de l'oiseau. 
 
C.  Considérations  énergétiques  autour  du  vol 
La   théorie   classique  du   «   dynamic   soaring   »   veut   qu'un   albatros   s'élève   contre   le   vent   sans  
perdre  de  vitesse  (référentiel  aérien),  en  s'appuyant  sur  l'augmentation  de  la  force  du  vent  tout  
au  long  de  son  ascension,  de  manière  à  compenser  la  décélération  due  à  la  montée.  Les  études  
montrent   qu'un   gradient   de   vent   suffisant   pour   que   ce   phénomène   se   produise   ne   peut   se  
rencontrer   que   sur   les   3   premiers   mètres   au-   dessus   de   la   surface,   alors   que   d'après   les  
observations  les  albatros  s'élèvent  généralement  jusqu'à  environ  15  m  d'altitude  (Sachs,  2005).  
Par   conséquent,   le   gradient   de   vent   seul   est   trop   faible   pour   fournir   suffisamment   d'énergie  
pour  les  oiseaux  (Pennycuick  1982,  2002),  mais  il  a  été  montré  que  le  gain  d'énergie  s'appuie 
sur  la  manœuvre  elle-même  et  non  seulement  sur  le  simple  gradient  de  vent.  Le  gain  d'énergie  
s'effectue   lors   de   la   courbe   supérieure   de   la  manœuvre,   principalement   en   termes   d'énergie  
cinétique  (Sachs et al.,  données  non  publiées).  Le gradient de  vent  minimum  ainsi  nécessaire  à  
ce  phénomène  se  rencontre  dans  toutes  les  zones  de  répartition  des  albatros.  La  perte  d'énergie  
due  aux  frottements  (la  seule  source  de  perte  d'énergie dans l'air calme) joue un rôle  mineur  
dans  le  phénomène  de  «  dynamic soaring ». 
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III.  ADAPTATION  LOCOMOTRICE  A  L'ÉCHELLE  MIGRATOIRE 
Les   quelques   approches   de   l'étude   des   migrations   des   pétrels   révèlent   également   une  
formidable  adaptation  à  l'échelle  des  parcours  trans-océaniques,  ceux-ci pouvant être  soumis  à  
la  sélection. 
 
A.  Modèles  de  coût minimal 
i. Coût relatif au vent 
Les   modèles   de   coûts   publiés   par   Felicisimo   et   al.   (2008)   ont   révélé   que   les   régions   de  
nidification  et  d'hivernage  éloignées  peuvent  être  reliées  par  des  «autoroutes  aériennes» qui ne 
correspondent pas aux trajets les plus courts. Pour tester l'association spatio-temporelle entre 
les voies  optimales  définies  par  les  patrons  de  vent  et  les  voies  réelles  de  migration,  les  auteurs  
ont  construit  des  modèles  anisotropiques  (i.e.  dépendants de la direction) de coûts  quotidiens  
relatifs   aux   directions   et   forces   des   vents   locaux,   qu'ils   ont   ensuite   comparé   aux   itinéraires  
empruntés  par  des  individus  Calonectris diomedea suivis  par  GPS.  Les  itinéraires  des  oiseaux  
suivent  de  près les « autoroutes  aériennes  »  à  faible  coût  reliant  les  zones  de  nidification  aux  
zones  d'hivernage.  En  outre,  les  auteurs  ont  constaté  qu'un  obstacle  potentiel,  les  vents  d'ouest  
du secteur atlantique de la zone de convergence intertropicale (ZCIT), a   temporellement  
entravé   les   mouvements   trans-équatoriaux   des   individus   suivis.   Une   fois   ces   vents   d'ouest  
disparus,   les   oiseaux  ont   pu   traverser   cette   zone   en   direction   de   leurs   quartiers   d'hiver.   Les  
modèles  proposés  sont  cependant  basés  sur  la  dérive de particules passives  et  hypothétisent  un  
coût  minimal  de  vol  (unités  arbitraires)  lorsque  les  oiseaux  voyagent  avec  un  vent  arrière.  Or,  
les  observations  montrent  que  la  plupart  des  espèces  tendent  à  éviter  un  vent  arrière  (Spear et 
Ainley 1997)  pour  maximiser  leur  vitesse  dans  le  référentiel  aérien. 
 
ii. Dépense  énergétique  effective 
Afin  de  modéliser   la  variation  de   la   résistance  au  vent  comme  une  estimation  de   la  dépense  
d'énergie  subie  par  un  oiseau  dans  l'océan,  Gonzalez-Solis et al. (2009) ont  utilisé  une  fonction  
de coût  déduite  d'une  étude  expérimentale  sur  les  albatros  en  vol  (Weimerskirch  et  al.  2000).  
Ces  auteurs  ont  intégré  les  fréquences  cardiaques  des  albatros  en  vol  comme  indice  de  dépense  
énergétique   instantanée   par   rapport   à   la   direction   du   vent.   Ils   ont   également   estimé   les  
trajectoires   quotidiennes   à   coût minimum et comparé   les   distances   et   les   coûts   relatifs   de  
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toutes  les  voies  possibles.  La  fréquence  cardiaque  offre  une  mesure  pratique  de  l'effort  (Bevan  
et  al.,  1995).  En  croisière,  avec  des  vents  arrière  ou  latéraux,  les  albatros  peuvent  atteindre  de  
grandes  vitesses  de  vol  tout  en  dépensant  à  peine  plus  d'énergie  que  les  oiseaux  au  repos  sur  
terre. Ces oiseaux ont un faible ratio DEvol/DErepos (DE   :   dépense   énergétique)   lorsqu'ils  
prospectent   par   rapport   à   d'autres   espèces   d'oiseaux   et   de   mammifères   (Daan   et   al.,   1990;;  
Hammond et Diamond, 1997). Les  modèles  de  coût  minimum  déduits  par  Gonzalez-Solis  et  
al.   sont   comparés   aux   trajectoires   réelles   des   Puffins   Cendrés   suivis   par   GPS.   Les  
cheminements  des  oiseaux  ne  suivent  pas  la  trajectoire  la  plus  courte  reliant  colonie  et  zones  
d'hivernage,  mais  sont  1.6  à  3.1  fois  plus   longs  en  durée  et  ne  se  basent   sur  aucun  repérage  
magnétique, solaire ou loxodromique. Les coûts  des  voies  empruntées  par  les  Puffins  Cendrés  
étaient   supérieurs   d'environ  15%  aux   coûts  minimaux  des   voies  modélisées,  mais   ces   voies  
étaient   en   moyenne   15   à   20%   plus   courtes   en   distance,   ce   qui   suggère   que   les   coûts  
supplémentaires  des  voies  empruntées  sont  compensés  par  une  économie  d'environ  deux  jours  
de  voyage  pour  les  trajets  migratoires  considérés. 
 
B.  Corrélation  entre  trajets  migratoires  et  patrons  de  vent 
i.  Corrélation  vectorielle 
Les  météorologues  et  les  océanographes  cherchant  à  quantifier  les  relations  entre  les  patrons  
de  vents  et  de  courants  ont  développé  des  modèles  de  corrélation  vectorielle  afin  de  mesurer  le  
degré  d'association  entre  deux  ensembles  indépendants  de  vecteurs  (Adams  et  Flora,  2010).  Ils  
utilisent   le   coefficient   de   corrélation   généralisé   (Q2)   de   Crosby   et   al.   (1993),   basé   sur   les  
méthodes  mathématiques  décrites  par  Hooper  (1959),  et  le  coefficient  de  corrélation  complexe  
(Qt) de Kundu (1976). Ces deux coefficients   (Q2   et  Qt)   fournissent   une  mesure   statistique  
simple  du  degré  d'association  entre  deux  séries  de  vecteurs  à  deux  dimensions.  Crosby  et  al.  
(1993)  sont  les  premiers  à  décrire  des  épisodes  de  forte  corrélation  entre  vent  et  trajectoire,  où  
la  corrélation  vectorielle  entre  les  deux  séries  de  relevés  atteint  des  valeurs  maximales.  Plus  de  
détails  sont  fournis  par  la  suite. 
 
ii.  Préférences  d'orientation  du  vent 
Globalement,  les  albatros  montrent  une  préférence  marquée  pour  les  vents  arrière  ou  latéraux,  
qui   leur   permettent   de  maintenir   un   faible   niveau   de   dépense   énergétique   (faible   fréquence  
cardiaque)  et  d'atteindre  les  vitesses  de  vol  maximales.  D'autres  espèces  (le  Puffin  fuligineux,  
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le  Puffin   à  pieds   roses,   le  Pétrel  Hawaiien,   le  Pétrel   à   tête   grise   et   l'Albatros   à  pieds  noirs)  
privilégient  au  contraire  des  vents  de  quart-  arrière  (105-165°  par  rapport  à  la  trajectoire  des  
oiseaux).  Il  a  été  montré  que  les  directions  de  trajectoire  sont  significativement  corrélées  aux  
directions  locales  des  vents  et,  plus  particulièrement,  que  les  trajectoires  de  deux  espèces,   le  
Puffin  fuligineux  et  l'Albatros  à  pieds  noirs,  manifestent  des  changements  directionnels  (et  de  
vitesse  au  sol)  liés  aux  changements  de  vents  rencontrés  (Adams  et  Flora,  2010).  Ces  résultats  
sont   cohérents   avec   les   résultats   de   Weimerskirch   et   al.   (1993)   qui   avaient   observé   des  
changements de cap des albatros en fonction des changements de direction du vent afin de 
maintenir une allure en vent arrière. 
 
iii.  Prévision  des  patrons  météorologiques  et  voies  privilégiées 
À  l'échelle  des  océans,  Weimerskirch  et  al.   (2000)  montrent  que   les  albatros  se  calquent  sur  
des   systèmes  météorologiques   prévisibles   pour   s'engager   dans   un   plan   de   vol   stéréotypé   en  
grandes  boucles.  Lorsqu'ils  se  dirigent  vers  le  sud,  les  albatros  volent  en  faisant  des  boucles  en  
sens  horaire,   et   vice  versa.  Un   schéma  à  peu  près   semblable   a  d'abord  été  proposé  dans   les  
années   1950   pour   Puffinus tenuirostris, un autre   oiseau   marin   pélagique.   Depuis   lors,   le  
modèle   de   vol   «   en   huit   »   a   été   suggéré   à   plusieurs   reprises   pour   décrire   les  mouvements  
migratoires   d'un   certain   nombre   d'oiseaux   pélagiques   (Serventy,   1953   ;;   Alerstam,   1990   ;;  
Brooke, 1990). Les albatros   n'errent   donc   pas   sans   but   dans   l'océan  Austral,  mais   semblent  
privilégier   des   voies   de   migration   qui   leur   fournissent   des   vents   favorables   avec   une   plus  
grande  probabilité  tout  au  long  de  leurs  voyages. 
Murray  et  al.  (2003)  ont  observé  que  les  albatros  contournent  les  cyclones  lors  de  la  traversée  
de   l'océan   Austral.   Blomqvist   et   Peterz   (1984)   ont   associé   les   mouvements   de   plusieurs  
pétrels,  dont  le  Puffin  Fuligineux  Puffinus griseus et  le  Fulmar  Boréal  Fulmarus glacialis, à  la  
propagation de cyclones  au  large  de  la  Suède  et  ont  proposé  une  explication  du  comportement  
aérien  des  oiseaux  sur  la  mer  Baltique  basée  sur  l'anticipation  des  conditions  météorologiques.  
Plusieurs auteurs (Higgins et Schubert 1994; Wiedenmann et al 2002) ont associé  des  patrons  
de   vents   saisonniers   spatialement   prévisibles   à   des   modèles   de   pression   atmosphérique   au  
niveau  de  la  surface  des  océans,  à  laquelle  seraient  sensibles  les  pétrels. 
 
iv.  Direction  du  vent  au  départ  des  colonies 
La   tendance   des   pétrels   à   utiliser   les   directions   de   vol   préférentielles   en   fonction   des  
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conditions  météorologiques  suggère  que  la  direction  du  vent  le  jour  de  leur  départ  pourrait  être  
le   facteur   principal   qui   détermine   leur   itinéraire   complet   et   éventuellement   leurs   zones  
d'alimentation.  Gonzalez-Solis  et  al.   (2009)  ont  montré  que   les  estimations  des  coûts dûs  au  
vent  pour  les  trajectoires  observées  chez  les  puffins  et  les  chemins  modélisés  étaient  fortement  
dépendantes   de   la   date   de   départ.   Dans la plupart des cas, le coût   de   chaque   trajet   était  
fortement  dépendant  du  jour  où  il  avait  été  calculé.  Autrement  dit,  le  coût  pour  chaque  chemin  
peut  doubler  voire  tripler  selon  le  jour  du  départ  simulé. 
 
C. Optimisation migratoire 
Alerstam et Lindström (1990)   proposent   deux   principaux   paramètres   sujets   à   l'optimisation  
dans  épisode  de  migration  :  le  temps  et  l'énergie.  Minimiser  le  coût  énergétique  du  transport  
peut être avantageux, car  l'énergie  économisée  peut  être cruciale si les ressources alimentaires  
sont   rares   ou   les   réserves   de   graisse   insuffisantes.  Minimiser   le temps peut compenser les 
coûts  énergétiques  plus  élevés  nécessaires  à  cette  stratégie,  dans  la  mesure  où  arriver  plus  tôt 
dans les zones de reproduction ou d'hivernage peut être   avantageux.   Vis-à-vis des coûts  
engendrés  par  les  vents,  les  voies  les  plus  rapides  et  les  voies  de  plus  courte  distance  ne  sont  
pas   forcément   les   mêmes.   Ces   dernières   voies   peuvent   être plus coûteuses   dans   des   vents  
défavorables.   Au   contraire, les voies apparemment peu coûteuses   peuvent   représenter   des  
distances beaucoup plus importantes. 
La  voie  de  migration  optimale  dépend  des  compromis  entre  les coûts  imposés  par  les  vents  et  
les  durées  de  déplacement.  En  général, lorsque la voie la moins coûteuse  et   la  voie  de  plus  
courte  distance  diffèrent  entre  les  zones  de  reproduction  et  d'hivernage,  les  voies  empruntées  
par   les   différentes   espèces   de   pétrels   sont   relativement   proches   de   la   voie   représentant   le  
moindre coût. Les 
voies  observées durent 15% moins longtemps  que  la  voie  de  moindre  coût,  ce  qui  suggère  que  
le coût  énergétique  supplémentaire  est  en  quelque  sorte  compensé  par  une  économie  d'environ  
deux  jours  pour  un  parcours  de  migration  régulier  (Gonzalez-Solis et al., 2009).  Ces  résultats  
appuient   fortement   l'hypothèse   selon   laquelle   les   patrons   globaux   de   vent   influencent  
fortement   les   voies   de   migration   suivies   par   les   pétrels,   et   que   ces   dernières   résultent   de  





D.  Sélection  des  Stratégies 
Les   écarts   entre   les   voies   optimales   modélisées   et   les   observations   peuvent   résulter   de  
l'absence de signaux environnementaux fiables pour le choix de trajectoire, ainsi que de  
l'influence   des   vents   dominants   sur   la  migration   des   oiseaux   à   l'échelle   de   l'évolution.   Les  
coûts   de   migration   sont   fortement   dépendants   des   conditions   de   vent,   mais   certains   vents  
peuvent être  imprévisibles  et  les  oiseaux  ne  disposent  pas  toujours d'assez d'informations pour 
choisir la voie la moins coûteuse (Gonzalez-Solis et al., 2009). Même  si  c'était  le  cas,  l'étude  
des   conditions   de   vent   sur   une   seule   année   peut   ne   pas   être   suffisante.   Les   pétrels   peuvent  
vivre pendant plus de 30 ans, et leurs  choix  peuvent  dépendre  de  l'expérience  acquise  sur  de  
nombreuses  années.  En  effet,  il  a  été  démontré  que  la  mémoire  et  la  culture  peuvent jouer un 
rôle   important   dans   l'élaboration   des   stratégies   de   recherche   alimentaire   des   oiseaux  marins  
(Grémillet  et  al.  2004,  Camphuysen  et  Van  der  Meer  2001). 
Les   voies   migratoires   peuvent   avoir   été   sélectionnées   au   fil   des   générations,   selon   la  
configuration   des   vents   au   cours   des   années.   Le   régime   des   vents   dans   l'Atlantique   semble  
hautement prévisible  à  grande  échelle,  mais  on  ignore  si  les  routes  migratoires  montrées  dans  
l'étude  de  Gonzalez-Solis  et  al.  (2009)  sont  similaires  entre  les  années.  À  cet  égard,  le  suivi  et  
l'analyse   des   voies   de  migration   par   rapport   à   l'évolution   des   conditions  météorologiques   à  
long  terme  apporteraient  de  nouvelles  perspectives  dans  la  compréhension  de  l'évolution  des  
routes  migratoires.  Néanmoins,  le  fait  que  les  oiseaux  choisissent  des  voies  à  faible  coût  pour  
les   voyages   trans-océaniques   suggère   que   les   vents   sont   d'une   importance   décisive   pour  













L'étude   des   évolutions   aériennes   des   pétrels   à   toutes   les   échelles   révèle   une   adaptation  
évolutive   à   un   environnement   océanique   extrême   au   travers   de   leur   physiologie,   leur  
morphologie  et  leur  comportement.  Ces  caractéristiques  font  des  pétrels  les  maîtres des mers 
et leur permettent d'effectuer des cycles migratoires ahurissants de plusieurs dizaines   de  
milliers   de   kilomètres   par   an,   mais   cette   spécialisation   implique   également   un   revers   de  
médaille.  Stanley  (1973)  suggère  que  la  plupart  des  formes  évoluées  sont  plus  spécialisées  que  
leurs ancêtres   mais   également   plus   sensibles   à   l'extinction   lorsque   les   conditions  
environnementales  changent,  car  elles  sont  incapables  de  s'extraire  des  «impasses  évolutives».  
Chez les Procellariiformes, les extrêmes   de   la   spécialisation   sont   visibles   chez   les   deux  
albatros   géants,   l’Albatros   Royal   Diomedea epomophora et le Grand Albatros Diomedea 
exulans. Ils  sont   incapables  de  fournir  un  vol  battu,   leur  existence  étant  étroitement   liée  aux  
flux   de   vent   d'ouest   de   l'océan  Austral.   Si   les   patrons   de   vent   changeaient   et   les   accalmies  
persistantes venaient  à  prévaloir,  cela  conduirait  à  la  disparition  de  ces  oiseaux  à  moins  qu'ils  
ne   puissent   se   déplacer   ailleurs.   Il   serait   intéressant   que   les   analyses   futures   concernant   les  
mouvements   des   oiseaux   de   mer   considèrent   également   les   effets   des   changements  
environnementaux   sur   les   champs   de   vent   océaniques   (Parrish   et   al.,   2000;;   Vecchi   et   al.,  
2006).  Enfin,   il   est   important  de   souligner   l'utilisation  des  vagues  par   les  pétrels   (vagues  de  
vent   et   houle)   pour   leur   vol   plané   à   la   surface   des   océans   (Blomqvist   et   Peterz,   1984;;  
Pennycuick,   2002;;   Suryan   et   al.,   2008).   Bien   que   certaines   études   soient   axées   sur   la  
corrélation  des  mouvements  des  pétrels  avec  les  vents  de  surface  (i.e.  Adams  et  Flora,  2010),  
les  analyses  futures  pourraient  bénéficier  de  plus  de  pertinence  en  examinant  les  corrélations  













DEUXIEME PARTIE – ANALYSE DE L'INFLUENCE DES VENTS OCEANIQUES 
DE SURFACE SUR LES DEPLACEMENTS MIGRATOIRES DU PUFFIN CENDRE 
ATLANTIQUE (Calonectris diomedea borealis) EN ATLANTIQUE 
 
Cette  partie   a  pour  but   de  présenter   l’analyse  des  déplacements  migratoires   transocéaniques  
chez une espèce de Procellariiforme, le Puffin cendré atlantique (Calonectris diomedea 
borealis). Les statistiques circulaires sont employées pour identifier une influence des vents 
océaniques  de  surface,  relevés  par  diffusiométrie  satellitaire,  sur  le  choix  de  site  d’hivernage  
d’individus  suivis  par  géolocalisation.  Les  méthodes  d’obtention  et  d’analyse des données sont 
présentées dans un premier temps, suivies des  principaux  résultats  issus  de  l’étude des départs 
de   la  colonie  et  des  sites  d’hivernage,  ainsi  que   les  choix  de  site  d’hivernage  au  cours  de   la  
migration. Un replacement de ces résultats dans le   contexte   plus   large   de   l’évolution   des  
stratégies migratoires chez les oiseaux pélagiques clôt cette partie. 
 
I. MATERIEL ET METHODES 
A. Modèle  biologique 
Le   Puffin   cendré   (Calonectris   diomedea) est   un   oiseau   de   mer   appartenant   à   l'ordre   des  
Procellariiformes  et  passant  la  plus  grande  partie  de  sa  vie  en  milieu  pélagique.  Ces  oiseaux  au  
plumage  gris-brun  pèsent  en  moyenne  900±  70,4  g  chez les mâles  et  779  ±  70,6  g  chez   les  
femelles  et  mesurent  45  à  55  cm  de   long,  pour  une  envergure  allant  de  1,00  à  1,25  m.  Leur  
alimentation   se   compose   essentielement   de   poisson   et   accessoirement   de   céphalopodes,  
crustacés  et  zooplancton.  La  sous-espèce borealis niche  en  été  dans  l'hémisphère  nord,  sur  des  
îles   rocheuses   de   l'océan   Atlantique   oriental   (archipels   de   Berlengas,   Madère,   Canaries,  
Açores)   et   migre   à   partir   de   septembre   pour   rejoindre   ses   sites   d'hivernage   situés   en  
Atlantique, jusqu'à  ce   jour  vaguement  définis   (Brooke, 2004). On appelle  ce  déplacement   la  
migration   automnale,   contrairement   à   la   migration   printanière   qui   désigne   le   retour   à   la  
colonie  depuis  les  sites  d’hivernage. 
On  a  observé  des  individus  en  hivernage  au  large  de  la  province  du  Cap,  en  Afrique  du  Sud,  
entre   30°   et   40°   de   latitude   Sud   et   à   la   même latitude au large des côtes   sud-américaines  
(Fig.1). Comme   tous   les   Procellariiformes,   les   Puffins   cendrés   se   déplacent   en   milieu  
pélagique  par  vol  plané   :   ils  exploitent   les  variations   locales  de  vent  à   la  surface  des  océans  





Figure 1. Localisation  de  la  zone  de  reproduction  (cercle  vert)  et  des  zones  d’hivernage connues (carrés rouges) 
du  Puffin  cendré  atlantique  à  partir  d’observations  en  mer.  Les  individus  se  déplacent  de  la  zone  de  reproduction  
aux  sites  d’hivernage  à  l’automne  (septembre-novembre) et effectuent le trajet inverse de février à mars. 
 
B. Nature des données 
Dans  cette  étude,  nous  avons  analysé  au  travers  d’une  nouvelle  approche,  la  base  de  données  
obtenue  précédemment  par  Dias et collaborateurs (2010). Cette base  de  données  est  composée  
de  95   trajets  migratoires  de  Puffin  cendré   relevés  au  cours  de   trois   saisons  de  migration,  de  
2006   à   2009.   Ces   trajets   migratoires   ont   été   obtenus   en   équipant   cinquante-sept   Puffins  
cendrés  atlantiques  (Calonectris  diomedea borealis) de  balises  GLS  (Global  Location  Sensing,  
GLS)  (modèle  mk  7,  de  British  Antarctic survey, Cambridge, RU ; poids de 3.6 g soit 0,005% 
du poids moyen d'un individu). 
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Les individus suivis dans   cette   étude   nichent   sur   l'île   Selvagem   Grande   (30°80'20''   N;;  
15°85'20''  W,  Macaronésie,  Portugal).  Parmi  ces  individus,  15  oiseaux  ont  été  suivis  pendant  
deux   saisons   et   un   autre   a   été   suivi   pendant   trois   saisons.   Pour   obtenir   les   95   trajets  
migratoires,   32   balises   GLS   par   an   ont   été   déployées   en   moyenne   à   la   fin   des   saisons  
reproductives, avant la migration hivernale (Août- Septembre)   et   récupérées   au   début   de   la  
saison  reproductive  suivante  (Avril/Juin)  de  2006  à  2009.  Le  choix  de   l'équipement  de  suivi  
s'est  porté  sur  des  balises  de  géo-localisation (GLS) plutôt  que  sur  des  balises  GPS/Argos.  En  
effet,  malgré  la  précision  spatiale  et  l’évolution  technique  des  balises  GPS/Argos  pour  suivre  
les animaux dans   leur   déplacements,   le   coût   de   ces   balises,   la   durée   de   vie   limitée   de   leur  
batterie,   l'impossibilité   de   les   fixer   à   long   terme   sur   la   plupart   des   espèces   et   leur   fragilité  
réduisent   la   durée   des   enregistrements   et   les   tailles   des   échantillons.   En   revanche,   la   géo-  
localisation   offre   la   possibilité   d'un   suivi   à   long   terme   et  moins   coûteux  que   par   télémétrie  
satellitaire   :   cette   technique   a   déjà   été   utilisée   pour  modéliser   les  mouvements   d'espèces   de  
vertébrés   à   grande   échelle   (pinnipèdes,   poissons   et   oiseaux   marins).   Les   balises   GLS  
enregistrent  les  heures  de  lever  et  de  coucher  du  soleil,  la  longueur  résultante  du  jour  et  l'heure  
du  zénith  pour  estimer  la  latitude  et  longitude  de  leur  position  (Wilson  et  al.  1992;;  Hill  1994)  
avec  une  marge  d'erreur  de  186±114  km.  La  précision  des   localisations   est   particulièrement  
faible  autour  des  équinoxes  de  printemps  et  d'automne,  lorsque  l'estimation  de la latitude est 
difficile voire impossible (Welch et Eveson 1999). Des erreurs  peuvent  également  résulter  de  
la   couverture   nuageuse,   des   ombres   et   d'un   changement   d'emplacement   du   dispositif   entre  
l'aube  et  le  crépuscule,  ce  qui  survient  souvent  dans le cas des oiseaux migrateurs (Wilson et al. 
1992). Cela   limite   l’utilisation   des   GLS   aux   mouvements   à   grande   échelle   des   animaux  
(plusieurs  milliers  de  kilomètres)  où  la  marge  d’erreur  importante  de  l’appareil  peut  alors  être  
considérée   comme   négligeable.   Pour   optimiser   la   précision   globale   des   localisations,   des  
fonctions   de   lissage   sont   appliquées   aux   estimations   (Worton   1989;;   Sibert   et   al.   2003).   La  
plupart  des  appareils  les  plus  abordables  nécessitent  d'être  récupérés,  ce  qui  signifie  qu'ils ne 
peuvent être   posés   que   sur   des   animaux   qui   ont   une   forte   probabilité   d'être   recapturés  
(manifestant  par  exemple  une  grande  fidélité  aux  sites  de  reproductions).  Les  oiseaux  marins,  
et  en  particulier  l’ordre  des  Procellariiformes,  remplissent  bien ces conditions. 
Pour être  analysés,  les  enregistrements  des  trajets  ont  été  lissés  (pour  plus  de  détails,  voir  Dias  
et al. 2010) et « nettoyés » en excluant les localisations relevées  pendant   les  équinoxes.  Les  
trajets migratoires ainsi obtenus ont   été   mis   en   relation   avec   les   conditions   de   vents   aux  
localisations  enregistrées.  Pour  notre  analyse,  nous  avons  récupéré  les  mesures  de  vitesse  et  de  
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direction   des   vents   à   la   surface   des   océans   auprès   de   l'archive   gratuite   «   Seawinds   »,   qui  
synthétise  et  publie  les  informations  relevées  par  le  diffusiomètre  QuickSCAT  (développé  par  
la NASA - JP Laboratory 2001) sur le site internet de la PO-DAAC (Physical Oceanography 
Distributed Active Archive Center; http://podaac.jpl.nasa.gov) avec une résolution   de  
0.25°x0.25°. 
Le  satellite  QuickSCAT  est  en  orbite  circulaire  héliosynchronisée   (orbite  dont   le  plan   forme  
un  angle  constant  avec  le  plan  de  l'orbite  de  la  Terre)  à  803  km  d'altitude.  Les  scattéromètres  
orbitaux  envoient  des  séries  de  micro-ondes  à  la  surface  des  océans  et  mesurent  l'intensité  des  
ondes   réfléchies   vers   l'instrument   de   mesure.   Puisque   les   mouvements   atmosphériques  
n'influencent pas l'intensité  des  ondes  émises  et  reçues  par  le  radar,  les  scattéromètres  peuvent  
effectuer   une   estimation   indirecte   de   la   vitesse   des   vents   à   la   surface   des   océans.   Les  
frottements  du  vent  sur  la  surface  des  océans  génèrent  des  ondulations  qui  modifient  l'intensité  
de  l'onde  réfléchie.  Une  série  d'algorithmes  permet  d'estimer  la  vitesse  et  l'orientation  du  vent  
à   partir   des   données   réfléchies.   Les   archives   QuickSCAT  HDF   (Hierarchical   Data   Format)  
sont  organisées  en  matrices  correspondant  à  un  quadrillage  de  0.25°x0.25°  de  toute  la  surface  
du globe, longitude par latitude. Les  matrices  d'archives  présentent  donc  1440  colonnes  d'est  
en   ouest   et   720   lignes   du   sud   au   nord   selon   une   projection   standard.   Chaque   cellule   de   la  
matrice  présente  une  valeur  pour  chacune  des  16  variables  mesurées  par  le  satellite  depuis  sa  
mise en fonction,   dont   les   composantes   horizontale   et   verticale   des   vecteurs   représentant   le  
vent local. 
Ainsi,  pour  chaque   localisation,  nous  pouvons  associer  un  vecteur  «  déplacement  »,   rendant  
compte  de   l'orientation  et  de   la  vitesse  de  déplacement  de   l'oiseau  entre   la   localisation  et  sa  
précédente,  à  un  vecteur  «  vent  »,  rendant  compte  de  l'orientation  et  de  l'intensité  du  vent  en  
lieu  et   temps  donné.  La  vitesse  de   l'oiseau  nous   sert  à  déterminer  son  statut  migratoire  pour  
chaque  localisation,  c'est  à  dire s'il doit être considéré en « déplacement migratoire » (lorsqu'il 
se déplace en moyenne à plus de 10 km/h) ou au contraire en « pause », auquel cas la 
localisation n'est pas prise en compte dans les analyses. De même, lorsque la vitesse du vent 
est inférieure   à   10   km/h,   son   orientation   n'est   plus   considérée   comme   déterminante   pour  
l'orientation de l'oiseau (Sachs 2005) et la localisation n'est pas prise en compte. L'utilisation 
du critère « statut migratoire » permet d'écarter les mêmes localisations que le critère « vitesse 
du vent » (<10% des localisations totales), car les Puffins sont à l'arrêt lorsque la vitesse du 





Figure 2. Identification de la première localisation de la migration pour un individu. Les localisations successives 
de  l’individu  sont  représentées  par  les  points  verts,  reliés  entre  eux  dans  l’ordre  chronologique  afin  de  retracer  le  
parcours   de   l’individu   suivi.   La   colonie   est   localisée   par   l’hexagone   bleu.   L’étoile   rouge   identifie   la   première 
localisation  où  l’oiseau  manifeste  un  déplacement  rapide  et  constant  dans  sa  direction. 
 
C. Analyse de variables angulaires par les statistiques circulaires 
Les  mesures  de  direction  interviennent  dans  les  études  de  l'orientation  de  modèles  animaux,  à  
l'instar   de   leur   navigation   ou   de   leur   activité   exploratoire.   Les   variables  mesurées   sont   des  
angles  allant  de  0°  à  360°  ou  de  -180°  à  180°,  ou  de  façon  équivalente  en  radians.  La  nature  
cyclique  de  ces  données  en  fait  des  «  variables  circulaires  »,  auxquelles  les  règles  de  l'algèbre  
classique  ne  peuvent  s'appliquer  et  qui  sont  donc  analysées  grâce  aux  statistiques  circulaires.  
Cette   discipline   permet   par   exemple   de   définir   la   direction  moyenne   ou   l'angle  moyen  d'un  
échantillon,   une   moyenne   arithmétique   classique   n'étant   pas   applicable   aux   mesures  
angulaires.   Une   méthode   statistique   pour   déterminer   une   direction   moyenne   et   des   tests  
d'indépendance   appropriés   ont   été   ainsi   développés   et   adaptés   aux   variables   circulaires   en  
biologie (Batschelet  1981).  Le  détail  des  procédures  est  disponible  dans  l’annexe 5. 
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D. Analyse  du  choix  de  l'hémisphère  de  destination  au  départ  de  la  colonie 
Afin  d’évaluer  l’influence  des  conditions  de  vent  sur  le  comportement  des  oiseaux  au  départ  
de la colonie,   nous   avons:   -   défini   la  première   localisation  de  migration  pour   chaque   trajet.  
Celle-ci  a  été  identifiée  comme  la  première  localisation  où  l'oiseau  manifeste  un  déplacement  
rapide   (vitesse   supérieure   à   10km/h)   et   une   orientation   constante,   par   opposition   avec   les  
déplacements  erratiques  et  lents  dans  les  eaux  bordant  la  zone  de  reproduction  (Fig.2). 
Nous  avons  relevé  pour  chacune  des  localisations  de  départ:  la  date,  la  direction  et  la  vitesse  
de   déplacement   de   l’oiseau   et   les   conditions   locales   de   vent,   afin   de   pouvoir   calculer   deux  
séries   de   vecteurs   associés   à   chaque   localisation   de   départ   en  migration   :   (1)   un   vecteur   «  
déplacement  »,  dont  le  module  et  la  direction  représentent  respectivement  la  vitesse  du  vol  et  
la direction de  déplacement  du  Puffin,  (2)  un  vecteur  «  vent  »,  dont  le  module  et  l’orientation  
représentent  respectivement  l’intensité  et  la  direction  du  vent. 
Nous  avons  évalué  l’association  statistique  entre  les  séries  de  vecteurs  «  vent  »  et  vecteurs « 
déplacement  »  par  une  corrélation  vectorielle  (Crosby  et  al.  1993).  Cette  méthode  fournit  une  
mesure   statistique   du   degré   d’appariement   entre   deux   séries   indépendantes   de   vecteurs,   le  
coefficient  de  corrélation  (ρν2),  qui   tient  compte  de  l'orientation  et  de  la  norme  des  vecteurs  
comparés.  Ses  valeurs   sont  comprises  entre  0  et  2,  un  coefficient  égal  à  2  correspond  à  une  
corrélation  parfaite  entre  les  vecteurs  «  vent  »  et  «  déplacement  ». 
Puis,   nous   avons   cherché   à   établir   une   relation   entre   l'hémisphère   de   destination   (i.e.  
hémisphère  du  premier  site  d'hivernage  visité  par   l'oiseau)  et   la  date   et/ou   les  conditions  du  
vent  au  premier  jour  de  migration.  Nous  avons  d’abord  utilisé  un  modèle  linéaire  généralisé  
(Crawley 2007) pour  évaluer   les  effets  de   la  date  de  départ   sur   le  choix  de   l’hémisphère  de  
première  destination,  en  incluant  l’année  de  migration  et  l’identité  des  individus  comme  effets  
aléatoires.  Ensuite,  nous  avons  comparé  les  vecteurs  vents  moyens  rencontrés  par  les  oiseaux 
se dirigeant vers chacun  des  deux  hémisphères  grâce au test de Watson-Williams (Batschelet 
1981), afin d’évaluer   une   éventuelle   différence   entre   les   vents  moyens   auxquels   les   puffins  
sont   exposés   en   fonction   de   leur   hémisphère   de   destination.   Le même   type   d’analyse   a   été  
appliqué  pour  étudier  les  départs  des  différents  sites  d’hivernage  :  l'Atlantique  Nord  (NWA),  le  
courant   brésilien   (BRA),   l'Atlantique  Sud   central   (CSA)   et   les   courants   du  Benguela   et   des  
Agulhas (BEN, AGU). 
Nota Bene : Dans   ce   rapport,   la   représentation   des   directions   moyennes   de   vent   et   de  
déplacement  des  oiseaux  s’appuie  sur  des  cadrans  où  figure  le  Nord  (N),  ainsi  que  la  valeur  
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angulaire   0°.   A   la   différence   des   conventions   utilisées   dans   les   GPS   commerciaux,   par  
exemple   les   GPS   de   randonnée,   les   valeurs   angulaires   sont   ici   représentées   selon   le   sens  
trigonométrique.   Par   conséquent,   l’angle   0°/360°   correspond   ici   par   convention   à   l’Est,   les  
valeurs angulaires sont croissantes dans le sens inverse des aiguilles d'une  montre   et   nous  
conserverons  cette  configuration  dans  tous  les  autres  cadrans  de  cette  étude. 
 
E. Analyse  du  choix  du  site  d’hivernage  en  Atlantique  Sud 
Les  oiseaux  qui  se  dirigent  vers  l’hémisphère  Sud  empruntent  un  couloir  migratoire  commun  
depuis  les  eaux  situées  entre  le  Cap  Vert  et  le  continent  africain  jusqu'au  large  du  Brésil.  A  la  
sortie  de  ce  couloir,  certains  puffins  restent  hiverner  dans  les  eaux  proches  de  l’Amérique  du  
Sud,  alors  que  d’autres  continuent  leur  trajet  jusqu’au  large  de  l’Afrique  du  Sud.  La  sortie  du  
couloir  migratoire  a  été  définie  comme  le  passage  du  quinzième  parallèle  Sud  (-15°),  suivant  
des   critères   comportementaux   et   météorologiques.   En   effet,   les   trajets   divergent   à   cette  
hauteur, qui constitue une interface   entre   deux   zones  météorologiques   aux   régimes   de   vent  
différents.   Pour   chaque   trajet,   nous   avons   relevé   les   conditions   de   vent   rencontrées   par   les  
individus   (les   vecteurs   «   vent   »   associés   à   chaque   localisation)   pendant   3000   km   après   le  
franchissement des 15° Sud. 
Sur la même   distance,   nous   avons   cherché   à   comparer   le   comportement   des   individus   de  
chaque groupe par rapport aux conditions locales de vent. Nous avons donc voulu mesurer 
l'association entre les vecteurs « vent » et les vecteurs « déplacement  »  pour  les  localisations  
de  chaque  individu,  à  partir  du  franchissement  du  quinzième  parallèle  Sud  et  jusqu'à  ce  qu'il  
ait   parcouru   3000km.   Cette   distance   correspond   à   l’éloignement   de   la   sortie   du   couloir  
migratoire  aux  sites  d’hivernage  d’Amérique  du  Sud  et  au  point  de  non-retour  au-delà  duquel  
les  individus  engagés  vers  l’Afrique  du  Sud  ne  font  pas  demi-tour.  La  méthode  classique  de  
corrélation  vectorielle  est  mal  appropriée  pour  mesurer  cette  association  de  vecteurs  dans   le  
temps.  En  effet,  les  Procellariiformes  exploitent  préférentiellement  des  vents  venant  des  trois-
quarts  arrière,  mais  sans  préférence  de  côté.  En  d'autres  termes,  un  vent  soufflant sur le côté  
gauche de l'oiseau produit le même  effet  sur  son  déplacement  qu'un vent soufflant sur son côté  
droit,  du  moment  que  l'angle  du  vent  par  rapport  à  la  direction  de  l'oiseau  est  le  même.  Ainsi,  
afin  de  prendre  en  compte  cette  symétrie  des  effets  du  vent  sur  le  déplacement  de  l'oiseau,  on  
peut être  tenté  d'étudier  la  différence  angulaire  entre  les  vecteurs  «  vent  »  et  «  déplacement  »  
sur  un  intervalle  de  180°  au  lieu  de  360°.  La  méthode  classique  de  corrélation  vectorielle  ne  
permet   pas   de   comparer   des   vecteurs   sur   un   intervalle   angulaire   de   180°.   Les   résultats   des  
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analyses  de  corrélation  entre  vent  et  déplacement  fournissent  de  ce  fait  des  scores  plus  faibles  
qu'ils ne devraient l'être. 
Afin  de  pallier  cette  incompatibilité  entre  méthode  statistique  et  réalité  biologique,  nous  avons  
considéré   la   différence   angulaire   Φi=Ψventi-Ψoiseaui   entre   les   vecteurs   «   vent   »   et   «  
déplacement  »  à  chaque  localisation  i.  La  fonction  Φi  →  cosinus  (Φi)  fournit  la  même  valeur  
comprise  dans  l'intervalle  [-1;;1]  à  partir  d'une  valeur  angulaire  donnée,  qu'elle  soit  définie  sur  
360°   ou   180°.   Nous   avons   donc   défini   le   score   angulaire   (SA)   de   chaque   individu,   défini  
comme : 
SA=  (1/n).Σ  cos(Φi). 
L’indice  SA  fournit  une  mesure  indirecte  de  la  différence  angulaire  moyenne  entre  la  direction  
d’un  individu  et  les  vents  locaux  ramenée  sur  180°,  afin  de  prendre  en  compte  la  symétrie  des  
effets  du  vent  sur  le  déplacement  d'un  individu.  La  variable  SA  a  été  testée  pour  la  normalité  
de sa distribution par le test de Shapiro-Wilkinson.  Ensuite,  nous  avons  comparé  les  SA  et  les  
conditions  de  vent  moyens  des  individus  en  fonction  de  leur  destination  (Amérique  du  Sud  ou  
Afrique du Sud), respectivement grâce aux tests de Wilcoxon et Watson-Williams. 
 
F. Logiciels  utilisés  pour  les  analyses 
Les tests de Watson-Williams et les calculs  de  vecteurs  moyens  ont  été  réalisés  sous  Microsoft  
Excel  2010  (Pack  Office-Microsoft).  Les  modèles   linéaires  généralisés,   les   tests  de  Shapiro-
Wilkinson  et  Wilcoxon  ont  été  réalisés  sous  R  v2.14.1  (www.r-project.org). Les coefficients de  
corrélation   vectorielle   ont   été   calculés   grâce   à   un   programme   de   corrélation   développé   par  
Simon Benhamou (CEFE, CNRS) sous environnement Pascal. Les trajets   on   été   visualisés  











A. Migration automnale 
La figure   3   résume   l’ensemble   des   trajets  GLS   enregistrés.  Dès   le   départ   de   la   colonie,   on  
observe  une  ségrégation  des  trajets  dirigés  vers  les  deux  hémisphères.  Une  première  voie  peu  
fréquentée  (n=13 trajets)  est  dirigée  au  Nord-ouest  vers  un  site  d'hivernage  dans  l’Atlantique  
nord  (NWA).  Une  deuxième  voie  plus  fréquentée  (n=78)  est  orientée  Sud-sud-ouest,  traversant  
l'Atlantique  jusqu'en  Amérique  du  Sud.  Les  trajets  orientés  vers  le  sud  divergent  à  hauteur  du  
quinzième  parallèle  Sud,  au  large des côtes  brésiliennes  et  forment  deux  groupes. 
(1)  Quelques  trajets  se  poursuivent  vers  le  sud  jusqu'aux  sites  d'hivernage  du  courant  brésilien  
(BRA)  et  du  centre  de  l’Atlantique  Sud  (CSA),  qui  se  chevauchent. 
(2)  D’autres  trajets  amorcent  une  deuxième  traversée  de  l'océan  jusqu'en  Afrique  du  Sud  où  se  
trouvent  deux  sites  d’hivernage  également  chevauchants  :  les  courants  du  Benguela  (BEN)  et  
des Agulhas (AGU). Certains individus visitent plusieurs sites d'hivernage au cours de la 
même  saison  de  migration.  Le  courant  des  Canaries  (CAN),  situé  au  Sud  de  la  colonie,  n'est  
fréquenté  pendant  l'hiver  que  par  de  rares  individus  (n=3).  Il  n'est  pas  pris  en  compte  dans  nos  
analyses. 
 
B. Migration  printanière 
Depuis   l’Atlantique   Nord,   les   oiseaux   effectuent   une   légère   courbe   vers   le   Sud   avant   de  
survoler  la  zone  de  reproduction  où  se  trouve  la  colonie.  Depuis  l’Afrique  du  Sud,  les  oiseaux  
empruntent  une  voie  migratoire  orientée  Nord-ouest  jusqu’à  l'équateur  et  entament  une  longue  
courbe  vers  le  Nord-  est  puis  l'Est  en  Atlantique  Nord  jusqu’à  la  colonie.  Depuis  l’Amérique  
du  Sud,   les   trajets   rejoignent   le   couloir  Nord-ouest   décrit   ci-dessus  dans   sa  première  moitié  
avant de poursuivre de la même manière  que  les  autres  trajets. 
 
C. Analyse  des  départs  de  la  colonie 
On   observe   une   ségrégation   temporelle   des   départs   de   la   colonie   selon   l'hémisphère   du  
premier  site  d'hivernage  visité,  formant  deux  groupes  de  migrateurs.  Les  individus  qui  quittent  
précocement   la   colonie   tendent   à   se   diriger   vers   l'Atlantique  Nord   tandis   que   ceux  dont   les  





Figure 3. Représentation des trajets GLS relevés au cours de trois saisons de migration de 2006 à 2009. La 
colonie   est   localisée   par   l’étoile   rouge.   Les   six   zones   d’hivernage   sont   identifiées   par   leur   sigle : NWA 
(Atlantique nord), CAN (courant des Canaries), BRA (courant brésilien), CSA (Atlantique Sud Central) et AGU 









Figure 4.   Ségrégation   temporelle   des   départs   de   la   colonie.   a:   nombre   d’oiseaux   partis   en   migration   vers  
l’hémisphère   Nord   (rouge)   ou   Sud   (vert)   en   fonction   du   jour   de   l'année   (jour   julien);;   b:   direction   des   vents    
moyens  encontrés au départ de la colonie par les   puffins   migrant   vers   l’hémisphère   Nord   (gauche)   et   vers  
l’hémisphère  S  ud  (droite).  La  direction  moyenne  des  vents  est  symbolisée  par  la  ligne  rouge,  les  directions  indi-
viduelles sont symbolisées par les flèches bleues. La variance angulaire de chaque direction moyenne est repré-
sentée  par  l’arc  d  e  cercle  rouge  en  bordure  de  cercle.  Par  souci  de  clarté,  la  seule  direction  moyenne  des  indivi-
dus est représentée e n vert. Le Nord (N) est représenté ainsi que la valeur angulaire 0°. Les angles sont ici repré-







Le   regroupement   des   données   des   trois   saisons   de   migration,   entre   lesquelles   les   départs  
peuvent être décalés  dans  le  temps,  fait  que  les  patrons  temporels  de  départs  des  deux  groupes  
se chevauchent sur   la  figure.  L’analyse  des  vents  rencontrés  par  les  Puffins  se  dirigeant  vers  
les  deux  hémisphères  montre  que  les  deux  groupes  de  migrateurs  sont  exposés  à  des  régimes  
de   vent   différents.   Les   individus   dirigés   au   Nord   (n=13)   rencontrent   en   moyenne   un   vent  
orienté   à   145,81°   alors   que   les   individus   dirigés   au   Sud   (n=78)   rencontrent   un   vent  moyen  
orienté  à  245,0°.  Cette  différence  d'orientation  des  vents  auxquels  sont  exposés  les  migrateurs  
des  deux  groupes  au  départ  de  la  colonie  est  significative (Watson-Williams, F=45.11, p<0.01).  
Les   directions  moyennes   de   vent   et   de   déplacement   sont   représentées   sur   les   cadrans   de   la  
figure  4b,  où   les  quatre  points  cardinaux  sont  matérialisés  par   les  extrémités  des  axes,  selon  
les  conventions  présentées  dans   les  matériels  et  méthodes. Si   l'on  superpose   les  orientations  
moyennes  des  régimes  de  vent  aux  directions  moyennes  de  départ  des  individus  de  la  colonie  
(120,89°  pour  les  oiseaux  qui  restent  dans  l’hémisphère  Nord  et  254,77°  pour  ceux  qui  volent  
vers  le  Sud),  on  observe  que  les  oiseaux  quittent  généralement  la  zone  de  reproduction  avec  un  
vent  arrière,  c'est  à  dire  soufflant  grossièrement  dans  la  même  direction  que  le  vol  des  oiseaux.  
En   effet,   la   différence   angulaire   entre   les   vecteurs  moyens   «   déplacement   »   et   «   vent   »   au  
départ  de  la  colonie  est  24,92°  et  9,77°  chez  les  individus  dirigés  respectivement  au  Nord  et  au  
Sud). 
La  modélisation  linéaire  généralisée  de  l'hémisphère  visité  par  un  individu  après  le  départ  de  
la colonie,  en  fonction  de  son  identité,  de  l'année  de  migration  et  de  la  date  de  départ  fournit  le  
meilleur  résultat  lorsque  la  date  de  départ  est  inclue  dans  le  modèle  comme  effet  fixe,  et  que  
l'identité  de  l'oiseau  et  l'année  de  migration  sont  inclues  comme  effets  aléatoires  (Tab.1). Une  
estimation  de  l'association  entre  le  comportement  des  oiseaux  et  les  conditions  locales  de  vent  
est  fournie  par  la  méthode  de  corrélation  vectorielle.  Le   tableau 2 résume  les  coefficients  de  
corrélation  vectorielle  entre  les  vecteurs  «  déplacement  »  et  les  vecteurs  «  vent  »  au  départ  de  
la  zone  de  reproduction  chez  les  Puffins  migrant  dans  les  deux  hémisphères.  Les  déplacements  
des  oiseaux  dirigés  au  Nord  semblent  plus  adaptés  aux  conditions   locales  de  vent  d’après   la  
valeur   élevée  du  coefficient   de   corrélation  pour   cette   catégorie  d’individus   (ρν2  =1,70),   par  








yi hémisphere ~ β1*oiseau i + β2*date i + εi 47.66 
yi hémisphere ~ β1*année i + β2*date i + εi 46.04 
yi hémisphere ~ β1*date i + β2*année i + β3*oiseau i + εi 38.89 
yi hémisphere ~ β1*année i + εi 44.78 
yi hémisphere ~ β1*date i + β2*oiseau i + εi 39.88 
yi hémisphere ~ 1 + β1*date i + εi 71.28 
 
yi  =  ième  observation  d’hémisphère  visité 
εi  =  erreur  résiduelle  correspondant  à  la  ième  mesure 
β1-3 =  coefficients  de  régression  associés  aux  effets  testés 
 
Tableau  1.  Sélection  de  modèles  linéaires  généralisés  de  l’hémisphère  de  destination  des  migrants  au  départ de la 




Hémisphère de destination n ρν² 
Nord 13 1.700 
Sud 78 0.025 
Total 91 0.167 
 
 
Tableau 2. Coefficients de corrélation vectorielle entre vecteurs vent et vecteurs déplacement au départ de la 







D. Choix  du  site  d’hivernage  en  Atlantique  Sud 
Les  trajets  des  deux  groupes  de  migrateurs  se  dirigeant  vers  l'Amérique  du  Sud  et  l'Afrique  du  
Sud, associés   aux   cadrans   indiquant   la   direction  moyenne   des   vents   rencontrés   par   chacun,  
sont  représentés  dans  la  figure  5.  Nous  considérons  ici  les  sites  d'hivernage  chevauchants  du  
courant  brésilien  (BRA)  et  de  l'Atlantique  Sud  central  (CSA)  comme  un  unique  territoire:   la  
zone   d'hivernage   d'Amérique   du   Sud.   De   même,   nous   considérons   les   sites   d'hivernage  
chevauchants des courants du Benguela (BEN) et des Agulhas (AGU) comme un unique 
territoire: la zone d'hivernage d'Afrique du Sud. 
La divergence des voies   migratoires   empruntées   par   les   deux   groupes   est   bien   mise   en  
évidence   au   franchissement   du   quinzième   parallèle   Sud.   Nous   avons   comparé   les   vents  
moyens   auxquels   sont   exposés   les   individus   en   fonction   de   la   zone   d'hivernage   visitée   au  
moment de la divergence des deux groupes et pendant encore 3000km. Les migrateurs 
s’arrêtant   en  Amérique   du  Sud   (n=33)   sont   exposés   à  un  vent  moyen  orienté   à   l'Ouest-sud-
ouest   (199.90°)   tandis   que   les   individus   poursuivant   leur   migration   vers   l’Afrique   du   Sud  
(n=51)   sont   exposés   à   un   vent   moyen   orienté   Sud-sud-ouest   (227.10°).   Cette   différence 
d'orientation des vents reçus par les deux groupes de migrateurs est significative (Watson-
Williams, F=6.44, p<0.05). 
Un aspect du comportement migratoire des oiseaux par  rapport  aux  conditions  locales  de  vent  
est  fourni  par  la  comparaison  du  score  angulaire  SA  entre  les  deux  groupes  de  migrateurs.  Il  
renseigne  sur  l'angle  moyen  formé  par  les  vecteurs  «  vent  »  et   les  vecteurs  «  déplacement  »  
des  individus.  L’analyse  des  scores  angulaires  (SA)  montre  qu’ils  sont  normalement  distribués  
dans la population de migrateurs (Shapiro-Wilkinson, p=0.33). Les SA moyens des oiseaux 
qui  s’arrêtent  en  Amérique  du  Sud  ou  qui  poursuivent  en  Afrique  du  Sud  ne  sont  pas  différents  
(Wilcoxon,   p=0.632),   indiquant   que   l’association   angulaire   entre   vecteur   vent   et   vecteur  
déplacement   ne   diffère   pas   entre   les   deux   groupes   :   les   individus   adaptent   donc   leurs  
déplacements  de  manière  similaire  par  rapport  aux  conditions  de  vent.  On  compare  ensuite  les  
vents  moyens  rencontrés  par  les  individus  suivis  plusieurs  années  consécutives  et  alternant  les  
sites/zones  d'hivernage  visités   en  Atlantique   sud.  Dans   les   trois   cas  présentés   en   figure  6   et  
tableau  3,  les  individus  ont  hiverné  au  large  de  l’Amérique  du  sud  en  2007- 2008 et en Afrique 






Figure 5. Trajets et vents moyens rencontrés en Atlantique sud par les migrants dirigés  vers  l’Amérique  du  Sud  
(haut)  et  l’Afrique  du  Sud  (bas).  L’étoile  rouge  indique  la  colonie.  La ligne rouge indique le 15ème parallèle Sud. 





Figure  6.  Vents  moyens  rencontrés  en  Atlantique  sud  par  les  individus  alternant  les  zones  d’hivernage  entre  2007  
et  2008.  Les  individus  ont  hiverné  au  large  de  l’Amérique  du sud (sites CSA et BRA) en 2007-2008 et en Afrique 
du sud (site BEN) en 2008-2009. 
 
Individu 74606 74718 74766 
2007-2008 -106.45° -107.19° 131.88° 
2008-2009 -88.84° -105,22° -123.05° 
 
Tableau 3. Valeurs angulaires des vents moyens rencontrés en Atlantique sud par les individus alternant les zones 
d’hivernage  entre  2007  et  2008. 
 
E. Analyse  des  départs  des  sites  d'hivernage 
L'orientation  moyenne  des  vents  auxquels  sont  exposés  les  oiseaux  au  début  de  la  migration  
printanière   dépend   de   l’emplacement   du   dernier   site   d’hivernage   visité.   Le   tableau   4   et   la  
figure   7   résument   les   conditions   moyennes   de   vent   ainsi   que   les   directions   moyennes   des  





Zone d'hivernage Ψvent n OrientationVent Ψoiseau Φ=|Ψvent-Ψoiseau| 
Atlantique sud central 
(CSA) 
337.99 ° 23 Est sud est 61,56 ° 83,57° 
Courant Brésilien 
(BRA) 
338.14 ° 6 Est sud est 35,60 ° 57,46° 
Courant du Benguela 
(BEN) 
98.29° 32 Quart nord ouest 139,82 ° 41,53° 
Courant des Agulhas 
(AGU) 
68.85 ° 8 Nord nord est 204,98 ° 136,13° 
Atlantique nord 
(NWA) 
355.67 ° 10 Quart sud est 325,11 ° 30,56° 
 
Tableau  4.  Conditions  moyennes  de  vent  et  directions  moyennes  des  migrants  au  départ  des  zones  d’hivernage  
lors de la migration printanière. Ψvent/oiseau= angle moyen du vent/oiseau au départ, Φ= plus petit écart 
angulaire  entre  vent  et  déplacement  d’oiseau. 
 
 
Figure   7.  Directions  moyennes   des   vents   au   départ   des   zones   d’hivernage  CSA   (Alantique   sud   central),  BRA  
(courant Brésilien), BEN (courant du Benguela), AGU (courant des Agulhas) et NWA (Atlantique nord). 
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Parmi les individus s'arrêtant   dans   un   premier   temps   en  Amérique   du   Sud,   on   observe   une  
ségrégation   temporelle   des   départs   du   site   de   l'Atlantique   Sud   central   (CSA)   entre   les  
individus  effectuant  une  seconde  traversée  vers  l'Afrique  du  Sud  et  ceux  restant  hiverner  dans  
le même site  (Fig.   8a).   Les   individus   appartenant   à   la   première   vague   de   départs   quittent  
l'Amérique  du  Sud  pour  se  diriger  en  Afrique du Sud  au  maximum  15  jours  après  leur  arrivée  
et  bénéficient  d'un  vent  moyen  soufflant  vers   l’Est-quart-sud-est,   très  propice  à  une  seconde  
traversée  de  l’Atlantique  (Fig. 8b). 
 
Figure  8.  Ségrégation   temporelle  des  départs  de   la  zone  CSA.  a.  nombre  d’oiseaux partis en migration vers la 
zone  BEN  ou  la  colonie  en  fonction  du  jour  de  l’année  (jour  julien).  b.  vents  moyens  au  départ  des  individus  vers  








Dans  cette  étude,  nous  avons  cherché  à  mettre  en  évidence   l'influence  des  conditions  locales  
de   vent   sur   l'orientation   d'un   oiseau   pélagique,   le   Puffin   cendré   atlantique,   au   cours   de   ses  
déplacements  migratoires.  En   effet,   cet   oiseau   se   déplace   par   vol   plané,   exploitant   l'énergie  
fournie   par   les   déplacements   d'air   à   la   surface   des   océans   et   pourrait   être   tributaire   des  
conditions  locales  de  vent  pour  son  orientation,  adaptant  ainsi  ses  programmes  endogènes  de  
migration   aux   fluctuations   environnementales.  Nous   avons   donc   comparé   les   conditions   de  
vent et  le  déplacement  des  individus  à  l'aide  d'outils  de  statistique  circulaire,  en  analysant  les  
directions  moyennes  des  vents  rencontrés  par  les  migrateurs,  les  dates  de  départ  et  l'orientation  
moyenne  des  individus  au  niveau  des  points  critiques  où  l'on  observe  une  ségrégation  spatiale  
des trajets migratoires. Nos   résultats   suggèrent   l’existence   d’une   influence   des   conditions  
locales  de  vent  sur  les  déplacements  des  Puffins  cendrés  à  deux  moments  de  la  migration:  le  
départ  de  la  colonie  et  l'arrivée  des  individus  dans  une  zone  météorologiquement  instable  de  
l'Atlantique   Sud.   La   variabilité   observée   pourrait   être   une   manifestation   de   la   plasticité  
comportementale   des   Puffins   cendrés.   D'une   part,   ils   intègreraient   la   qualité   relative   des  
différents  sites  d'hivernage  en  termes  d'exposition  à  des  régimes  de  vents  propices  au  retour  à  
la   colonie.   On   peut   supposer   que   cette   information   est   soit   contenue   dans   leur   programme  
endogène,  soit  acquise  par  l'expérience.  En  effet,  les  Puffins  peuvent  vivre  pendant  plus  de  30  
ans,  et  leurs  choix  peuvent  dépendre  de  l'expérience  acquise  sur  de  nombreuses  années.  Il  a  été  
démontré  que  la  mémoire  et  la  culture  peuvent  jouer  un  role  important  dans  l'élaboration  des  
stratégies  de  recherche  alimentaire  des  oiseaux  marins  (Grémillet  et  al.  2004,  Camphuysen  et  
Van  der  Meer  2001).  D'autre  part,  ils  intègreraient  les  conditions  locales  de  vent  et  la  dépense  
énergétique   instantanée   liée   à   ces   conditions   en   privilégiant   des   vents   arrière   dans   leurs  
déplacements  pour  rejoindre  les  sites  d'hivernage. 
 
A. L'exposition des   sites   d'hivernage   à   différents   patrons   de   vent:   un   critère   de  
comparaison ? 
Selon  Leisler  (1990),  la  plupart  des  oiseaux  migrateurs  développent  des  préférences  d'habitat  
précises   avant   leur  premier  départ.  Ces  préférences   sont  déterminées  par   la  morphologie  de  
l'espèce,   son   type   de   locomotion,   et   sont   innées   et   influencées   par   l'empreinte.   De   même,  
Ainley   et   collaborateurs   (1984,   1994)   relient   la   présence   des   oiseaux   marins   aux  
caractéristiques  physiques  des  habitats.  Les  sites  d'hivernage  des  Puffins  cendrés  sont  répartis  
dans   tout   l'océan   Atlantique.   Ces   quartiers   d'hiver   correspondent   à   des   zones   de   forte  
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productivité,   offrant   aux  migrateurs   des   conditions   climatiques   et   alimentaires   favorables   à  
leur   survie   :   les   oiseaux   marins   fréquentent   classiquement   des   zones   d'   «   upwelling   »   où  
abondent   les   crustacés   et   petits   poissons   qui   composent   leur   régime   alimentaire   (Warham  
1996).   Les   emplacements   différents   de   ces   sites   d'hivernage   se   caractérisent   par   une  
exposition  à  des  régimes  de  vents  variés,  du  point  de  vue  de  leur  orientation  moyenne.  On  peut  
y  voir  un  élément  de  comparaison  entre  sites,  outre  les  critères  océanographiques  classiques  de  
productivité  et  température  superficielle.  Par  exemple,  les  régimes  de  vent  dans  le  courant  du  
Benguela   (BEN)  montrent   une   grande   régularité   dans   leur   orientation  Nord,   idéale   pour   les  
oiseaux  en  fin  d'hivernage  qui  entament  la  migration  printanière  de  retour  à  la  colonie.  Cette  
régularité   d'exposition   à   des   vents   propices   à   la  migration   de   retour   ne   se   retrouve   pas   au  
niveau  des  autres  sites  d'hivernage.  Cette  exposition  optimale,  la  fréquentation  importante  de  
ce site et le comportement de certains  oiseaux  rejoignant  rapidement  l'Afrique  du  Sud  après  un  
court arrêt   en  Amérique   du   Sud   peuvent   laisser   penser   que   le   courant   du  Benguela   (BEN)  
représente   un   quartier   d'hiver   optimal   pour   les   Puffins   cendrés,   même   si   ses   seules  
caractéristiques   océanographiques   ne   permettent   pas   de   justifier   l'effort   migratoire  
supplémentaire  observé   (Dias  et   al.  2010).  On  ne  dispose  pas  des  données   individuelles  des  
oiseaux,   afin   de   déterminer   si   les   oiseaux   expérimentés   ont   tendance   à   davantage   hiverner  
dans  ce  site.  Ceci  nous  aiderait  en  effet  à  comprendre  si   les  oiseaux  acquièrent   l'information  
quant   à   la   meilleure   exposition   de   ce   site   par   l'expérience,   ou   si   elle   est   contenue   dans   le  
programme  endogène  de  migration. 
 
B. Orientation   privilégiée   des   oiseaux   par   rapport   à   l'orientation   des   vents   durant   la  
migration. 
Alerstam   (1991)   et   Richardson   (1991)   ont   essayé   d'établir   quelques   principes   généraux   au  
sujet  des  relations  entre  patrons  de  vent  et  déplacements  migratoires  chez  les  oiseaux.  Parmi  
ces   principes,   une   grande   intensité   migratoire   (i.e.   de   nombreux   oiseaux   migrateurs   en  
déplacement)  est  généralement  observée  lorsque  le  vent  souffle  dans  la  direction  principale  de  
migration  (Richardson  1991  ;;  Elkins  2010).  Cette  tendance  est  vérifiée  dans  nos  résultats,  où  
les   Puffins   se   déplacent   la   plupart   du   temps   avec   des   vents   de   trois-quarts   arrière.   Cette  
configuration   de   vol   est   énergétiquement   optimale   chez   la   plupart   des   Procellariiformes  
(Pennycuick 1982; Warham 1996) et peut être   identifiée   dans   notre   étude,   en   particulier  
lorsque  les  individus  quittent   la  colonie  ou  un  site  d'hivernage.  De  nombreux  migrateurs  ont  
donc   tendance  à   se  déplacer  préférentiellement   dans   le   sens  du  vent   et   seraient   capables  de  
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localiser les mouvements   d'air   les   plus   propices   à   leur   direction   de   migration   préétablie  
génétiquement   (Elkins   2008).   Voler   dans   la   même   direction   que   le   vent   leur   permet   de  
s'écarter   dans   une   certaine   mesure   de   la   direction   de   migration   fixée   si   nécessaire,   pour  
compenser   partiellement   ces   écarts   plus   tard   (Helbig   et   al.   1986),   faisant   ainsi   preuve   de  
plasticité  comportementale.  Les  migrateurs  évitent  toutefois  de  se  diriger  dans  le  sens  exact  du  
vent, sans quoi ils perdraient de la portance (Spear et Ainley 1997).   Certaines   espèces  
pourraient  également  «prédire»  les  conditions  météorologiques  imminentes  par  la  détection  de  
changements de  pression  atmosphérique  (Schuz  et  al.  1971  in  Berthold  2002).  Von  Mangold  
(1948,   in   Brooke   2004)   et   Cone   (1964)   ont   également   suggéré   que   les   tubes   nasaux   des  
Procellariiformes,  de  par  leur  similitude  avec  des  tubes  de  Pitot  (système  de  mesure  de  vitesse  
des   fluides),   pourraient   les   renseigner   sur   les   évolutions   continues   de   la   pression   de   l'air   et  
donc sur les variations   locales  de  vitesse  du  vent.  Cette  capacité   sensorielle   reste   cependant  
encore  à  établir. 
 
C. Influence  des  patrons  de  vent  sur  la  stratégie  migratoire  des  oiseaux 
On  observe  une  ségrégation  temporelle  des  départs  de  la  colonie,  où  deux  groupes  de  Puffins  
partent   en   migration   vers   deux   hémisphères   différents.   Cette   ségrégation   correspond   à   un  
basculement  des  patrons  moyens  de  vent  dans   la   zone  de   la   colonie   en   fonction  de   la  date.  
Deux   hypothèses   sont   susceptibles   d'expliquer   ces   résultats.   (1)   D'une   part,   les   départs   en  
migration peuvent être  déclenchés  par  la  réunion  de  conditions  environnementales  optimales.  
En  effet,  les  Puffins  cendrés  pourraient  attendre  un  vent  favorable  pour  s'engager  dans  une  des  
deux   voies   migratoires   dictées   par   leur   programme   endogène.   Dans   l'hémisphère   Nord,  
l'augmentation  de   la   fréquence  des  départs   en  migration   automnale   de   plusieurs   espèces   est  
prévisible  dans   les   conditions  météorologiques   suivantes:   l'apparition  de  vents   froids  venant  
du nord,   un   ciel   dégagé   offrant   une   bonne   visibilité   et   très   peu   de   précipitations   (Alerstam  
1981,   in  Berthold   2002).   (2)  D'autre   part,   la   date   de   départ   en  migration   pourrait   être   fixée  
indépendamment   des   facteurs   environnementaux,   qui   exerceraient   cependant leur influence 
sur l'oiseau une fois   sa   migration   entamée,   forçant ainsi son orientation vers un des deux  
hémisphères.   En   effet,   le   rôle   des   facteurs   endogènes   dans   l'initiation   de   la  migration   a   été  
montré  chez  de  nombreuses  espèces  (Berthold et al. 1990). 
Afin  de  compléter  cette  analyse,  l'association  entre  le  comportement  migratoire  des  individus  
et   les  conditions  météorologiques  dans   la  zone  de  reproduction  a  été  évaluée  par  corrélation  
vectorielle.  L'analyse  des  scores  de  corrélation  semble  suggérer  que  les  individus  se  dirigeant  
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vers  l'hémisphère  Nord  adaptent  beaucoup  mieux  leurs  déplacements  aux  vents  locaux  que  les  
individus  se  dirigeant  au  Sud.  Cependant,  les  scores  de  corrélation  vectorielle,  faibles  chez  les  
migrateurs dirigés   au   sud,   ne   signifient   pas   nécessairement   une   mauvaise   adaptation   des  
individus   aux   vents   locaux.   En   effet,   la  méthode   de   corrélation   vectorielle   ne   prend   pas   en  
compte  la  symétrie  des  effets  du  vent  sur  le  comportement  d'un  individu  alors  que  les  oiseaux  
pélagiques  exploitent  aussi  bien  les  vents  qui  soufflent  sur  leur  côté  gauche  que  sur  leur  côté  
droit,  du  moment  que  l'angle  du  vent  par  rapport  à  leur  direction  de  déplacement  est  le  même.  
Les  patrons  de  vent  rencontrés  par  les  individus se dirigeant au Nord soufflent presque tout le 
temps avec la même  orientation.  A  l'inverse,  les  vents  rencontrés  par  les  individus  dirigés  au  
Sud  sont  beaucoup  moins  réguliers.  Or,  les  oiseaux  dirigés  au  sud  s'engagent  dans  un  couloir  
transocéanique   relativement   étroit,   correspondant   probablement   à   une   gamme   restreinte   de  
directions  prédéfinies  par   leur  programme  endogène.  Les  différences  de  variabilité   entre   les  
orientations   du   vent   et   les   directions   des  migrateurs   dirigés   au   sud   sont   interprétées   par   la  
corrélation  vectorielle  comme  une  association  faible  entre  vents  locaux  et  comportement  des  
migrateurs  dirigés  au  sud,  mais  cette  faible  association  statistique  ne  reflète  pas  forcément  la  
non-influence du vent sur l'orientation des migrateurs se dirigeant au Sud. 
L'analyse  de  la  ségrégation  temporelle  des  départs  de  la  colonie,  des  conditions  moyennes  de  
vent  et  de  l'association  entre  le  déplacement  des  migrateurs  et   les  patrons  de  vent  ne  permet  
pas   de   trancher   entre   une   détermination   préalable   (1)   du   site   d'hivernage   des   individus   (les  
oiseaux  attendant  les  conditions  propices  de  vent  pour  quitter  la  colonie)  ou  (2)  du  départ  de  la  
migration  (exposant  les  oiseaux  aux  fluctuations  des  vents).  Un  début  de  réponse  semble  être 
apporté  par  les  analyses  de  la  ségrégation  spatiale  observée  en  Atlantique  Sud. 
A  l’arrivée  en  Atlantique  Sud,  on  discerne  deux  groupes  d’individus  se  séparant  dès  la  sortie  
du  couloir  migratoire  débouchant au large des côtes  brésiliennes.  Le  premier  groupe  poursuit  
sa  migration  au  Sud,  vers  les  sites  d’hivernage  situés  au  large  de  l’Amérique  du  Sud,  en  étant  
exposé  à  des  vents  moyens  orientés  à  l’Ouest-sud-ouest.  Le  deuxième  groupe  vire  vers  l’Est  et  
traverse  de  nouveau  l’Atlantique  en  direction  des  sites  d’hivernage  d’Afrique  du  Sud,  en  étant  
exposé  à  des  vents  soufflant  vers  le  Sud-sud-ouest.  Le  lien  entre  la  ségrégation  des  trajets  en  
Atlantique  Sud  et  les  régimes  de  vent  est  délicat  à  établir.  En  effet,  les  vents  moyens  auxquels  
sont  exposés  les  deux  groupes  de  migrateurs  dirigés  en  Amérique  du  Sud  et  en  Afrique  du  Sud  
ne  sont  que  légèrement  distincts  en  orientation,  bien  que  significativement  différents.  On  peut  
néanmoins  interpréter  ces  résultats  comme  une  tendance  des  vents  à  rabattre  d'autant  plus  les  
migrateurs   vers   le   Sud   que   les   vents   sont   orientés   vers   l'Ouest,   en   empêchant   une   seconde  
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traversée  de  l'Atlantique  vers  l'Afrique  du  Sud,  qui  se  réaliserait  alors  avec  un  vent  de  face  très  
défavorable.  Les  vents  moyens  rencontrés  par  les  migrateurs  hivernant  en  Afrique  du  Sud  sont  
davantage  propices  à  une  traversée  de  l'Atlantique:  bien  que  ce  ne  soient  pas  exactement  des  
vents   de   trois-quarts   arrière,   ils   sont   plus   à   même de permettre le virement vers l'Est des 
individus   en   sortie   de   couloir   transocéanique.   Certains   individus   s'arrêtant   en  Amérique   du  
Sud   repartent   vers   l'Afrique   du   Sud   dans   de   brefs   délais   (au  maximum  16   jours   après   leur  
arrivée),   avec   des   vents   orientés   à   l'Est   (donc   très   propices   à   une   seconde   traversée   de  
l'Atlantique). 
Ces  résultats  suggèrent  l’existence  d’une  influence  des  conditions  de  vent  rencontrées  par  un  
individu   sur   ses   déplacements   migratoires   en   milieu   pélagique.   Le   vent   local   semblerait  
imposer une contrainte aux Puffins   cendrés,   que   l’on   peut   interpréter   en   termes   de   coûts  
énergétiques  liés  au  déplacement  des  oiseaux.  On peut  donc  spéculer  sur  les  coûts  engendrés  
par  deux  stratégies  en  sortie  de  couloir  migratoire  lorsque  les  vents  sont  orientés  vers  l'Ouest:  
(1)  la  traversée  de  l'Atlantique  vers  l'Afrique  du  Sud  en  conditions  défavorables;;  (2)  un  arrêt  
dans  un  site  d'hivernage  au   large  de   l'Amérique  du  Sud,  mais  des  conditions  de  vent  moins  
favorables   qu’en   Afrique   du   Sud   lors   du   retour   à   la   colonie   (dans   le   cas   d'un   oiseau  
expérimenté   y   ayant   déjà   hiverné).   Un   arrêt   en   Amérique   du   Sud   pourrait   être   moins  
désavantageux   qu'une   traversée   de   l'Atlantique   avec   un   vent   de   face.   Parmi   les   oiseaux  
s’arrêtant   en  Amérique   du   Sud,   certains   repartent vers l’Afrique   relativement   tôt   après   leur  
arrivée,  toujours  avec  des  vents  favorables  orientés  à  l’Est.  On  peut  supposer  que  les  individus  
restant  en  Amérique  du  Sud  ne  sont  plus  sous  l’emprise  de  la motivation migratoire contrôlée  
par les programmes endogènes,   ou   sont   trop   éprouvés   par   la   première   traversée   de   l'océan  
Atlantique pour pouvoir en enchaîner   une   deuxième   et   continuer   vers   l'Afrique   du   Sud.   La  
contrainte   locale   imposée   par   les   vents   sur   les   oiseaux   peut   se   répercuter   sur   leurs  
déplacements   à   grande   échelle,   si   l’on   considère   que   les   conditions locales   de   vent   sont   le  
reflet   de   phénomènes   météorologiques   de   grande   envergure.   Par   exemple,   les   anticyclones  
(circulations   atmosphériques   autour   des   centres   de   haute   pression)   peuvent   générer   des  
patrons  circulaires  de  vent  de  plusieurs  centaines  de  kilomètres  de  diamètre,  caractérisés  par  
une  certaine  périodicité  :  Weimerskirch  et  collaborateurs  (2000)  montrent  que  les  albatros  se  
calquent   sur   des   systemes   météorologiques   prévisibles   pour   s'engager   dans   un   plan   de   vol  
stéréotypé  en  grandes  boucles.  Lorsqu'ils  se  dirigent  vers  le  sud,  les  albatros  volent  en  faisant  
des   boucles   en   sens   horaire,   et   vice   versa.   Un   schéma   à   peu   pres   semblable   a   d'abord   été  
proposé  dans  les  années  1950  (ref)  pour  Puffinus tenuirostris, un  autre  oiseau  marin  pélagique.  
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Depuis   lors,   le  modele  de  vol  «  en  huit   »  a  été  suggéré  à  plusieurs   reprises  pour  décrire   les  
mouvements  migratoires  d'un  certain  nombre  d'oiseaux  pélagiques  (Serventy 1953 ; Alerstam 
1990 ; Brooke 1990). Même si leurs trajets peuvent paraître   erratiques   de   prime   abord,   les  
migrateurs   transocéaniques   semblent   privilégier   des   voies   de  migration   qui   leur   fournissent  
des vents favorables avec une plus grande probabilité  tout  au  long  de  leurs  voyages.  Ainsi,  les  
patrons   de   vent   à   la   surface   des   océans   pourraient   contribuer   à   l’élaboration   de   routes  
migratoires  vers  des  sites  d’hivernage  parfois  très  distants. Le rôle  des  vents  dans  l'évolution  
de   voies   préférées   de   migration   est   abordé   par   Felicisimo   et   ses   collaborateurs   (2008)   au  
travers d'une simulation des coûts  énergétiques  des  migrations  de  Puffins  cendrés  en  fonction  
des voies parcourues. Pour tester l'association spatio-temporelle entre les voies optimales  
définies  par  les  patrons  de  vent  et  les  voies  réelles  de  migration,  les  auteurs  ont  construit  des  
modèles   anisotropiques   (i.e.   dépendants   de la direction du vent) de coûts   énergétiques  
quotidiens  pour   les  migrateurs,   qu'ils   ont   ensuite   comparé   aux   itinéraires   empruntés  par  des  
individus Calonectris diomedea suivis   par   GLS.   Ils   ont   ainsi   déterminé   des   «autoroutes»  
migratoires   à   moindre   coût   en   fonction   des   régimes   de   vents   présents   dans   les   régions  
traversées   par   les   individus   (parmi   lesquelles   le   couloir   transatlantique   emprunté   par   les  
individus   de   cette   étude).   Ils   ont   également  montré   que   la   date   de   départ   de la colonie fait 
varier le coût total d'un même trajet  migratoire   jusqu'à  un  facteur  3.  La  date  de  départ  de   la  
colonie   conditionne   en   effet   toute   la   succession   de   vents   locaux   rencontrés   par   l'oiseau  
pendant son voyage: le «timing» des individus revêt   donc   une   importance   capitale   dans   la  
stratégie   migratoire   générale   (Alerstam   1981).   Cette   apparente   plasticité   comportementale  
manifestée  par  les  Puffins  cendrés  contraste  avec  la  rigidité  du  mode  de  vie  de  cette  espèce.  
Par  exemple,  ces  oiseaux  sont  très  réguliers  dans  leur  date  de  ponte  et  sont  remarquablement  
philopatriques. 
 
D. Perspectives  d'étude 
A l'avenir,   pour   affiner   l'analyse   des   déplacements   pélagiques   du   Puffin   cendré   ou   de   toute  
autre  espèce  apparentée,  il  serait  intéressant  d'intégrer  d'autres  conditions  environnementales,  
l'évolution  des  paramètres  individuels  sur  plusieurs  années  (par  exemple  succès  reproducteur,  
charge  parasitaire,  état  corporel...)  et  des  données  de  dépense  énergétique  car  ces  paramètres  
affectent  probablement  le  déroulement  de  la  migration. 
Ces  oiseaux  savent  exploiter  les  mouvements  d'air  générés  par  le  déplacement  de  la  houle  à  la  
51 
 
surface   des   océans   (Wilson   1975;;   Pennycuick   1982;;   Alerstam   et   al.   1993).   Il   serait   donc  
intéressant   d'intégrer   des   archives   de   houle,   relevées   par   satellite   au   même   titre   que   les  
archives  de  vent,  dans   l'analyse  des  déplacements  de  ce  modèle  biologique.  Les  archives  de  
houle   offrent   plus   de   précision   que   celles   de   vent,  mais   l'étude  de   l'exploitation   des   vagues  
pour   le  vol  plané  des  Puffins  nécessiterait  un  suivi  des  oiseaux  beaucoup  plus  précis  que  ce  
que  la  géo-localisation  peut  offrir.  A  ce  jour,  les  équipements  de  suivi  par  télémétrie  satellitaire  
demeurent  très  chers  pour  effectuer  une  étude  d'envergure  sur  les  populations  de  Puffins. 
Le   relevé   année   après   année   du   succès   reproducteur   des   individus   suivis pendant plusieurs 
saisons de migration permettrait une analyse plus fine du coût   des   différentes   stratégies   de  
migration.  En  effet,  un  individu  en  échec  reproductif  peut  être  poussé  à  quitter  précocement  la  
colonie, alors que ses performances reproductives   pourraient   dépendre   directement   des  
conditions  d'hivernage  de  la  saison  précédente. 
Deuxièmement,   il   serait   intéressant   d'évaluer   la   dépense   énergétique   des   individus   lors   de  
différentes   phases   de   vol   en  mesurant   leur   fréquence   cardiaque,   afin   de   vérifier   l'hypothèse  
que les Puffins se  dirigent  en  intégrant  les  coûts  directs  liés  aux  conditions  locales  de  vent  et  la  
qualité   relative   des   différents   sites   d'hivernage.   La   fréquence   cardiaque   offre   une   mesure  
pratique de l'effort (Bevan   et   al.   1995),   mais   on   ne   dispose   pas   à   ce   jour   de   balises  
enregistreuses  assez  petites  pour   les  poser  sur   les  Puffins  cendrés   sans gêner leur migration. 
Cette manipulation peut toutefois être   effectuée   pendant   la   saison   de   reproduction,   afin  
d'identifier  des  patrons  de  rythme  cardiaque  (et  donc  différents  paliers  d'effort)  en  fonction  des  
vents   rencontrés   lors   de   voyages   alimentaires.   Dans   le  même   but,   on   peut   espérer   dans   de  
futures  études  l'utilisation  de  modèles  de  coûts  anisotropiques  à  l'instar  de  ceux  présentés  par  
Felicisimo  et  collaborateurs  (2008)  dans  l'analyse  des  choix  des  sites  d'hivernage  des  Puffins.  
Le  calcul  des  dépenses  énergétiques  subies  par  chaque  individu  éclairerait  nettement  l'analyse  
des   stratégies   des  migrateurs   en   fonction   de   leur   état   physique,   notamment   lors   du   passage  
dans  la  région  météorologiquement  instable  en  Atlantique  Sud  après  la  première  traversée  de  









Nos résultats montrent que les Puffins se déplacent la plupart du temps avec des vents de trois 
quarts   arrière,   notamment   au   départ   des   sites   de   reproduction   et   d’hivernage.   Cette  
configuration de vol est optimale du point de vue énergétique et on la retrouve chez la plupart 
des Procellariiformes. Les coûts   énergétiques   liés   à   l’orientation   du   vent   par   rapport   au  
déplacement   local   de   l’oiseau   peuvent   se   répercuter   à   l’échelle des migrations. En effet, la 
ségrégation  spatiale  des  Puffins  cendrés  dans  l’océan  Atlantique  semble reliée aux différents 
patrons de vent rencontrés par les individus au cours de leurs déplacements pélagiques. Nos  
résultats   suggèrent   l’existence   d’une   influence   des   conditions   locales   de   vent   sur   les  
déplacements  des  Puffins  cendrés  à  deux  moments  critiques  de   la  migration:   le  départ  de   la  
colonie   au   début   de   la   migration   automnale   et   l'arrivée   des   individus   dans   une   zone  
météorologiquement   instable   de   l'Atlantique   Sud.   Les migrateurs transocéaniques semblent 
privilégier des voies de migration qui leur fournissent des vents favorables avec la plus grande 
probabilité. Les patrons de vent, selon leur répétabilité au cours du temps, pourraient ainsi 
contribuer  à  l’élaboration  des  axes  migratoires  transocéaniques. 
La  répartition  des  sites  d’hivernage  dans  différentes  régions  de   l’océan  Atlantique  se   traduit  
par leur exposition à des régimes de vent distincts de par leur orientation et leur régularité. Les 
caractéristiques de ces patrons peuvent constituer un critère de comparaison entre sites 
d’hivernage, au même titre que les critères de productivité et de température superficielle 
classiquement utilisés. 
La   variabilité   observée   d’une   année   sur   l’autre   dans   la   visite   des   sites   d’hivernages   par   les  
Puffins cendrés pourrait être une manifestation de leur   plasticité   comportementale. Chaque 
individu   intègrerait   à   la   fois   les   conditions   locales   de   vent   dans   leurs   déplacements   (en  
privilégiant  des  vents  arrière)  et  la  qualité  relative  des  différents  sites  d'hivernage  (en  termes  
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ANNEXE 1 - FACTEURS DE SEGREGATION DES PETRELS 
 
Murphy a été le premier à appliquer dès 1936 les principes de la biogéographie marine au 
milieu de l'ornithologie. L'importance relative des facteurs physiques, chimiques et 
biologiques est encore peu claire, certains facteurs opérant simultanément mais à des échelles 
différentes dans la détermination des répartitions des espèces en mer. De plus, certains 
individus peuvent transgresser les limites prédites de leurs milieux « propres » lors d'épisodes 
de stress alimentaire. 
 
Latitude et longitude 
Les effets de la latitude sur la longueur de la photopériode et la distribution des 
Procellariiformes n'ont pas été examinés. Les hautes latitudes favorisent les espèces diurnes en 
été mais les longues nuits hivernales favorisent plutôt les prospecteurs nocturnes comme 
Pterodroma inexpectata. Ceci pourrait être une des principales raisons des migrations 
hivernales de nombreuses espèces diurnes des hautes latitudes pendant l'hiver, à l'instar de 
Calonectris diomedea.   
  
Température superficielle 
L'association claire entre certaines espèces bien particulières de Procellariiformes et des eaux 
froides, tempérées ou chaudes a été établie très tôt par les scientifiques. Des changements non 
saisonniers de température peuvent également être accompagnés par des visiteurs inhabituels 
comme lorsque l'invasion massive de Puffinus opisthomelas au large de la Californie en 1983 
a coïncidé avec un réchauffement exceptionnel de la surface de l'océan (Helbig, 1983). 
  
Circulation océanique 
Murphy (1936) montra l'importance des circulations d'air et d'eau sur la distribution des 
oiseaux marins. Les zones d' « upwelling », qu'elles soient au large ou en aplomb de reliefs 
sous-marins, sont riches en nutriments et les eaux abondantes en plancton attirent des 
quantités d'espèces de Procellariiformes. Un phénomène similaire est causé par l'alternance 
des marées : ces mouvements circulatoires pendulaires occasionnent un mélange des eaux très 
productif lorsqu'il survient au niveau de bancs ou de bas-fonds. Les Procellariiformes d'eau 
tempérée Calonectris diomedea sont ainsi habitués à fréquenter certaines zones du Sud-Ouest 





Les niveaux de salinité et de nutriments sont très variables selon la portion d'océan considérée 
mais peu de tentatives ont été réalisées dans le but de relier la distribution des 
Procellariiformes aux différentes chimies des eaux superficielles. On peut citer les travaux de 
Brown et al. (1975) qui relièrent la distribution de Procellariiformes à des valeurs de 
température et salinité au sein des fjords de la Patagonie chilienne, où ces deux paramètres 
varient brutalement sur de très courtes distances. Par exemple, il a été montré que Puffinus 
griseus préfère l'eau à forte salinité quelle que soit la température tandis que l'espèce Puffinus 
creatopus est très représentée dans des eaux tempérées, très salines mais totalement absente 
dans des eaux froides à salinité égale. 
  
Vent et autres conditions météorologiques 
Les exemples les plus probants du lien entre les caractéristiques des habitats et la distribution 
des Procellariiformes sont fournis par les albatros, qui évoluent grâce au vent et qui restent en 
surface lors d'accalmies, dans l'attente d'une brise favorable. Il y a peu d'observations 
détaillées du comportement des Procellariiformes dans de telles conditions, mais Manikowski 
(1971) trouva une relation significative entre la vitesse locale du vent et le pourcentage de F. 
glacialis à la surface de l'eau au large du Labrador, avec plus d'oiseaux sur l'eau lorsque la 






Fig.A1-1 – Les zones d'hivernage des Procellariiformes dépendent d'une combinaison des facteurs physiques, 
chimiques et biologiques du milieu. Les zones d'hivernage du puffin cendré Calonectris diomedea sont ici 



















ANNEXE 2 - ROUTES MIGRATOIRES TRANSEQUATORIALES DES PETRELS 
 
Les routes migratoires des Procellariiformes peuvent être classées selon les types de 
mouvements effectués (Serventy 1953). Le plus grand groupe comprend les migrants 
transéquatoriaux : quatre espèces se déplacent de l'hémisphère nord à l'hémisphère sud, mais 
17 autres se déplacent dans la direction opposée. La façon dont les oiseaux naviguent sur ces 
vastes étendues de mer apparemment sans relief n'est pas élucidée et quelques grandes 
investigations sur la navigation des Procellariiformes ont eu lieu (i.e. Billings, 1968 ; 
Dall'Antonia et al, 1995). Aucune de ces enquêtes n'impliquait un passage de l'équateur par les 
individus étudiés et les migrants transéquatoriaux font pourtant face à plusieurs problèmes de 
navigation lors du changement d'hémisphère. Le patron du ciel étoilé, le champ magnétique et 
les mouvements solaires changent comme ils progressent rapidement à travers les latitudes. 
 
 
Fig.A2-1 – Trajets migratoires d'un individu Calonectris diomedea, suivi par GPS sur une période de deux ans 





ANNEXE 3 – ADAPTATIONS ANATOMIQUES AU VOL CHEZ LES PETRELS 
 
Myologie 
Forbes (1882) a mis en avant le muscle pectoral (M. pectoralis) en deux couches superposées 
et ses différentes insertions sur le sternum, la clavicule et l'humérus. Le muscle supracoracoïde 
(M. supracoracoideus) est également bien développé et court (un tiers de la longueur du 
sternum) chez les grandes espèces. Un troisième muscle,  le M. pectoralis tertius est un 
muscle large et mince situé entre le muscle supracoracoïde et la furcula. 
 
Ostéologie 
L'aile des Procellariiformes devient plus longue et plus étroite avec l'augmentation de la taille 
corporelle (voir Fig.3). L'allongement est accompagné de changements dans les proportions 
des os du bras : le segment terminal devient proportionnellement plus court, le segment 
proximal plus long et les os s'affinent (voir Fig.4). Certaines corrélations entre l'écologie et les 
différences de charge alaire entre espèces sont discutées par Warham (1977). 
 
Fig.A3-1 - Variation de la silhouette des ailes des 
Procellariiformes en fonction de leur taille corporelle. 
WAN : Diomedea exulans BBA : Thalassarche 
melanophrys GHA : Thalassarche chrysostoma STY : 
Phoebetria palpebrata MAC : Macronectes giganteus 
WCP : Procellaria aequinoctialis CAP : Daption capense 
PRN : Pachyptila desolata WIL : Oceanites oceanicus 
(Pennycuick, 1982). 
Fig.A3-2 - Structure ostéologique des ailes de cinq 
groupes d'oiseaux. L'échelle est modifiée de sorte 
que les carpes-métacarpes (segment distal) soient de 
même longueur. La singularité des Procellariiformes 
est ici représentée par l'Albatros de Laysan 




ANNEXE 4 – CYCLE DE « DYNAMIC SOARING » 
 
Fig.A4-1 - Décomposition du cycle de « dynamic soaring » en 4 phases. (1) ascension au vent, (2)  courbe 
supérieure de transition horizontale de direction (au vent–sous le vent), (3) descente sous le vent et (4) courbe 
inférieure de transition horizontale de direction (sous le vent–au vent). Le cycle dure 15 secondes et l'oiseau 
s'élève d'environ 0 à 15 mètres. La direction et le gradient de force du vent sont indiqués par les vecteurs jaunes 
marqués « wind shear ». (Richardson, 2010) 
 
 
Fig.A4-2 – Styles de progression des albatros par 
répétition des cycles de dynamic soaring. Les individus 
progressent à travers le champ de vents en répétant les 
cycles de dynamic soaring. Plusieurs variantes existent, 
et concernent principalement les angles des phases 
d’ascension   (1)   et   de   descente   (3)   par   rapport   au   vent  
(représenté par la flèche bleue en haut à gauche). 
(Richardson, 2010) 
 
A. « Cycle de Rayleigh » : ascension oblique par vent 
tribord, descente oblique vent bâbord. 
B. Ascension et descente parallèles au vent. 
C. Ascension parallèle au vent, descente oblique par 
vent bâbord. 
D. Ascension et descente obliques par vent bâbord. 
Rappel : Bâbord est le côté gauche d'un navire ou d'un 
appareil volant (ici l'oiseau), lorsqu'on est placé dans 
son axe et qu'on regarde vers l'avant. Tribord est le côté 
droit. (d'après Richardson, 2010) 
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ANNEXE 5 – PROCEDURES DE STATISTIQUES CIRCULAIRES 
 
Détermination  du  centre  de  masse  d'un  échantillon  de  mesures  angulaires (méthode  
trigonométrique) 
Nous  utilisons  un  système  orthonormé  d'axes  X  et  Y  et  d'origine  O,  dans  lequel  on  considère  
un  échantillon  de  mesures  angulaires.  Soit  φi  la  valeur  du  ième  angle  observé  et  ei  le  vecteur  
unitaire correspondant. Soient xi et yi les composantes du vecteur ei.  
On  a  par  définition xi  =  cos(φi)  ;;  yi  =  sin(φi). 
Soient Xm et Ym les composantes du centre de masse. On a 
Xm = (x1 + x2 + .. + xn)/n 
Ym = (y1 + y2 + .. + yn)/n 
et la norme du vecteur moyen est r =  √(Xm2 + Ym2). 
 
Variance angulaire 
L'angle  moyen  d'un  échantillon  prélevé  sur  une  distribution  unimodale  indique  une  direction  
préférée,   mais   il   ne   contient   aucune   information   sur   le   regroupement   des   valeurs   de  
l'échantillon  autour  de  la  moyenne.  Comme  en  statistique  linéaire,  une  mesure  de  dispersion  
est  tout  aussi  importante  en  statistique  circulaire  qu'une  mesure  d'emplacement.  La  longueur  r  
du  vecteur  moyen  est  également  une  mesure  de  dispersion.  Nous  définissons  la  quantité 
 
s2 = 2. (1-r) 
 
comme   la  variance  angulaire.  Cette  quantité  est   asymptotiquement  équivalente  à   la  variance  
dans  les  statistiques  linéaires.  En  prenant  la  racine  carrée,  on  obtient  une  mesure  de  dispersion  
qui   est   équivalente   à   l'écart-type   dans   les   statistiques   linéaires.   Nous   appelons   s   l'écart  
angulaire  moyen,  mesuré  en  radians. 
 
Test de Watson-Williams 
Le  test  de  Watson-Williams  sert  à  déterminer  si  les  vecteurs  moyens  de  plusieurs  échantillons  
diffèrent   significativement   l'un   de   l'autre.   Soient   deux   échantillons   aléatoires   indépendants  
d'observations circulaires, d'effectifs n1 et n2 : 
 
φ1,  φ2,  ...  φn1;;  ψ1,  ψ2,  ...  ψn2 
 
Pour   chaque   échantillon,   nous   calculons   les   composantes   des   vecteurs  moyens   résultants   et 
leurs longueurs: 
X1  =  Σ  cos  (φi);;  Y1  =  Σ  sin  (φi)  R1  =  √(X12 + Y12) 
X2  =  Σ  cos  (ψi);;  Y2  =  Σ  sin  (ψi)  R2  =  √(X22 + Y22) 
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Les   directions   des   vecteurs   résultants   sont   données   par   les   angles   moyens   des   deux  
échantillons.  Mettons  maintenant  en  commun  les  deux  échantillons  :  l'échantillon  unifié  est  de  
taille  n  =  n1  +  n2.  Pour  l'échantillon  unifié,  les  composantes  et  la  longueur  du  vecteur  moyen  
sont 
X  =  X1  +  X2  ;;  Y  =  Y1  +  Y2  ;;  R  =  √(X  2 + Y2) 
 
Nous  définissons  d = R1 + R2 – R. Plus les vecteurs moyens  diffèrent  les  uns  des  autres,  plus  
d est grand. 
 
Hypothèses  à  vérifier: 
-   Les   deux   échantillons   sont   prélevés   à   partir   de   populations   avec   une   distribution   de   von  
Mises  (équivalent  circulaire  de  la  distribution  normale). 
-  Le  paramètre  k  de  concentration a la même  valeur  dans  chaque  population.  Ce  paramètre  est 
suffisamment  grand,  soit  k>  2.  Il  est  déterminé  à  l'aide  d'une  table. 
 
Méthode  statistique: 
g = 1 + (3/8k) ; F = g.d.(n-2) / (n-R1 + R2) 
 
Le niveau critique de F est approximativement  égal  à  F1,  n-2. Si F> F1, n-2, nous concluons 
que les directions  moyennes  des  deux  échantillons  sont  significativement  différentes.  Le  test  
de   Watson-   Williams   est   puissant   et   très   largement   favorisé,   bien   que   comportant   des  
hypothèses  assez  restrictives. 
 
Mesure  de  l'association  entre  deux  séries  de  vecteurs : corrélation  vectorielle 
La  méthode   de   corrélation   vectorielle   permet   de   mesurer   le   degré   d'association   entre   deux  
séries   indépendantes   de   vecteurs.   Elle   a   par   exemple   déjà   été   employée   pour   la   validation  
croisée   des vents   mesurés   par   des   bouées   océanographiques   avec   des   vents   obtenus   par  
scattérométrie   satellitaire,   ou   pour   relier   la   dispersion   de   larves   de   crustacés   aux   courants  
marins. 
 
On  considère  ici  deux  séries  indépendantes  de  vecteurs  à  deux  dimensions  dans  un  référentiel  
cartésien,  les  composantes  u  et  v  augmentant  respectivement  vers  la  droite  (vers  l'Est)  le  long  
de l'axe x et vers le haut (vers le Nord), le long de l'axe y. La prise en compte de la direction  et  
de  la  norme  des  vecteurs  dans  le  calcul  de  la  corrélation  globale  en  fait  un  outil  de  choix,  très  
riche  contrairement  à  d'autres  méthodes  comme  la  corrélation  circulaire,  qui  ne  considère  que  
l'association entre mesures angulaires. Les covariances   des   deux   composantes   de   chaque  






Influence des vents océaniques de surface sur les trajets migratoires du Puffin cendré atlantique 
(Calonectris diomedea borealis) 
Pierpaolo Brena 
Résumé 
La   migration   est   définie   en   biologie   du   comportement   comme   le   déplacement   périodique   d'un   groupe  
d'individus   entre   deux   zones   distinctes.  Elle   constitue   une   adaptation   aux   fluctuations   environnementales   qui  
peuvent   se   produire   à   plusieurs   échelles   de   temps.   L'expression   des   programmes   génétiques   gouvernant   la  
migration peut être   régulée   par   la   plasticité   comportementale   d'un   individu   confronté   à   un   environnement  
changeant,   ce   dernier   contribuant   à   l'évolution   des   stratégies   migratoires.   Ici,   nous   étudions   l'influence   des  
conditions   de   vent   local   sur   les   trajets   migratoires   d'un   oiseau   pélagique,   le   Puffin   cendré   atlantique  
(Calonectris diomedea borealis). Cet oiseau niche sur des îles  rocheuses  de  l'Atlantique  Nord  et  migre  à  partir  
de septembre  vers  des  sites  d'hivernage  répartis  dans  tout  l'Atlantique.  Certains  individus  sont  fidèles  au  même  
site  d'hivernage  d'une  année  sur  l'autre  tandis  que  d'autres  visitent  de  manière  alternative  des  sites  distants  de  
plusieurs   milliers   de   kilomètres,   indépendamment   des   caractéristiques   océanographiques   des   sites   et   des  
paramètres  individuels  des  individus.  Nos  résultats  suggèrent  l’existence  d’une  influence  des  conditions  locales  
de   vent   sur   les   déplacements   des   Puffins   cendrés   à   deux  moments   critiques   de   la  migration:   le   départ   de   la  
colonie   au   début   de   la   migration   automnale   et   l'arrivée   des   individus   dans   une   zone   météorologiquement  
instable   de   l'Atlantique   Sud.   La   variabilité   observée   pourrait   être une manifestation de la plasticité  
comportementale   des   Puffins   cendrés,   qui   intègrent   à   la   fois   les   conditions   locales   de   vent   dans   leurs  
déplacements  (en  privilégiant  des  vents  arrière)  et  la  qualité  relative  des  différents  sites  d'hivernage  (en  termes  
d'exposition  à  des  régimes  de  vents  propices  au  retour  à  la  colonie). 
Mots-clefs :   migration,   plasticité   comportementale,   statistiques   circulaires,   déplacements   pélagiques,   vent,  
Calonectris diomedea borealis, Procellariiformes,  GLS,  scattérométrie  satellitaire. 
 
Influence  of  ocean  surface  winds  of  the  migratory  paths  of  the  Atlantic  Cory’s  Shearwater   
(Calonectris diomedea borealis) 
Pierpaolo Brena 
Abstract 
In behavioural studies, migration is defined as the periodic displacement of a group of individuals between two 
distinct areas. It allows the migrants to be adapted to their fluctuant environment at different time scales. The 
expression of the endogenous genetic programs that drive migration can be regulated by behavioural plasticity 
when an individual faces rapid changes of environmental factors, these acting in the evolution of migratory 
strategies. Here, we study the influence of local surface winds on the transoceanic migration of a pelagic bird, 
the   atlantic   Cory’s   Shearwater   (Calonectris diomedea borealis). This species breeds on rocky islands in the 
North-eastern Atlantic Ocean during summer, then migrates in September towards wintering grounds that are 
distributed in the Atlantic. Some individuals show high fidelity to the same wintering ground in successive 
years whereas others shift between hemispheres and across ocean basins. This behaviour has not been explained 
by individual parameters (such as weight, age or reproductive status), nor by the oceanographic parameters of 
the wintering grounds (sea-surface temperature and productivity). Our results suggest that local wind conditions 
influence  the  orientation  of  Cory’s  Shearwaters  at  two  critical  moments  in  their  migration:  the  departure  from  
the colony and the crossing of a meteorologically unstable region in the southern Atlantic Ocean. The observed 
variability could be considered as behavioural plasticity shown by the migrating birds, who adapt their 
displacement by integrating both local wind conditions and the relative quality of wintering grounds. 
Key words : migration, behavioral plasticity, circular statistics, pelagic displacements, wind, Calonectris 
diomedea borealis, Procellariiforms, Global Location Sensing, scatterometry. 
 
